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PREFACE 


Le  présent  ouvrage  est  constitué,  j)our  le  fond, 
par  les  vingt  leçons  que  M.  Hans  Driescti  a  professées 
en  1907-1908  à  IT'niversité  d'Aberdeeii,  dans  une  des 
chaires  fondées  en  1885  par  Lord  Adam  Gifford  pour 
chacune  des  quatre,  universités  écossaises.  Il  a  paru 
d'abord  en  anglais  sous  le  titre  The  Science  and  Phi- 
losophie of  ihe  Organism  (London,  A.  et  C^h.  Black), 
puis  en  allemand,  sous  le  titre  Philosophie  des  Orga- 
nischen  Leipzig,  Engelmann,  1909).  Une  seconde 
édition  allemande  paraîtra  sans  doute  dans  quelques 
mois,  ne  comportant  de  changements  appréciables 
que  dans  le  second  \o\ume,  changements  dont  il  sera 
tenu  compte  dans  la  traduction  française;  c'est  là  une 
des  raisons  pour  lesquelles  le  tome  I*''"  de  cette  traduc- 
tion paraît  seul  aujourd'hui. 

Ce  tome  I*"'  était  composé  en  1911,  au  moment  où 
la  plus  inhumaine  des  guerres  vint  montrer  la  fragilité 
de  l'idéal  humanitaire  en  quoi  certains  esprits  géné- 
reux, au  non^bre  desquels  M.  Driesch  lui-même, 
mettaient  leurs  espérances.  Ce  n'est  pas  sans  amer- 
tume que  nous  pouvons  lire  aujourd'hui  les  dernières 
liirnes  de  la  Préface  de  l'édition  anglaise  (reproduite 
plus  loin),  où  l'auteur  affirmait  sa  foi  en  l'interna- 
tionalisme de  la  culture  morale,  intellectuelle  et 
esthétique,  (^es  lignes  élairnl  écrites  en  1908.  On  a  pu 
apprécier  depuis  lors  ce  (pic  \  aul  la  vrrlu  civilisatrice 
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de  la  science,  de  l'art,  des  aspirations  morales,  lors- 
que ces  énergies  spirituelles,  si  peu  efficaces  par 
elles-mêmes  en  notre  pauvre  nature,  ne  sont  pas 
surélevées  par  l'énergie  divine  qui  jadis  réalisa  la 
chrétienté. 

Les  sentiments  'de  M.  Driesch  sont  d'ailleurs 
demeurés  foncièrement  étrangers  au  pangermanisme 
et  à  la  gallopliobie.  Il  a  refusé  de  donner  son  nom  au 
manifeste  des  intellectuels  allemands  et  à  toute 
démonstration  analogue. 

En  exprimant  ici  la  haute  estime  et  le  respect  que 
je  lui  porte,  il  me  plaît  de  montrer  que  ceux  qui  ont 
toujours  dénoncé  dans  le  scientisme  allemand  et  dans 
la  philosophie  issue  de  Kant  un  dissolvant  mortel  de 
l'intelligence  et  de  la  civilisation,  savent  discerner  et 
accueillir,  parmi  les  œuvres  de  la  pensée  allemande, 
celles  qui  utilisant  la  patience  et  le  souci  du  détail 
propres  au  .tempérament  germanique,  mais  échap- 
pant au  caporalisme  d'Etat  et  au  mysticisme  de  labo- 
ratoire, viennent  enrichir  le  patrimoine  universel 
de  la  raison.  Car  nous  n'ignorons  pas,  nous  non  plus, 
que  le  pur  effort  vers  la  vérité,  comme  vers  la  beauté, 
s'il  exige  dans  ses  conditions  humaines  l'ordre  et  la 
force  de  la  cité,  et  une  culture  naturellement  natio- 
nale, transcende,  en  lui-même,  toutes  les  différences 
de  race  et  de  nationalité. 

Driesch,  actuellement  professeur  de  philosophie  à 
l'université  de  Cologne,  s'est  rendu  célèbre  par  ses 
recherches  expérimentales  sur  la  physiologie  du 
développement  embryonnaire.  Il  débuta  au  laboratoire 
de  Haeckel,  puis  s'apercevant  que  ce  dernier  ne  lui 
offrait  que   des   nuées,  il  rompit  avec    lui   pour    se 
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loiinuM',  à  la  suite  de  His  et  de  Wllhelm  Houx,  vers 
l'étude  véritablement  scientifique  de  la  morphogénèse 
animale.  De  1891  à  1900  il  poursuivit  à  Naples  les 
expériences  les  plus  instructives  sur  les  larves 
d'oursin.  Lorsque  je  Tai  connu  à  Heidelberg,  en 
1906-1907,  il  était  tenu  à  l'écart  par  la  science  offi- 
cielle; ses  travaux  devaient  toutefois  s'imposer  par 
eux-mêmes  à  l'attention  des  philosophes  et  des 
>avants.  .le  pense  avoir  été  l'un  des  premiers  à  les 
signaler  au  public  français,  dans  un  article  de  la 
Revue  de  Philosophie  (1), 

La  Philosophie  de  l'Organisme  rassemble  les  résul- 
tats les  plus  saillants  d'une  série  de  publications 
antérieures  (2),  et  peut  être  considérée  comme  l'ex- 
j)0sé  complet  de  la  philosophie  biologique  de  l'au- 
teur. Cet  ouvrage  a  été  suivi  de  plusieurs  autres 
études,  qui  abordent  cette  fois  les  problèmes  de  la 
philosophie  pure  (3). 

Zoologiste    venu     assez    tard    à     la     philosophie', 

,1;  Le  néo-vilalisme  en  Allemagne  el  le  danvinisnie,  "  lieviic 
de  Pliilosophie  ■>,  l'''' octobre  11)10. 

(2)  Voir  plus  loin  :  Préface  de  rautenrà  Fétlil.  anglaise,  p.  2. 

(3)  Citons  en  particulier  : 

Ordnunf/sle/ire  {c\n  System  d.  Logikiin  weitesten  Sinni,  1912. 
>«'  Doctrine  (le  l'ordre  •>,  un  système  de  logijpie  au  sens  le  plus 
large;. 

Leib  und  Seele.  1916,  2*"  éd.  1920.  [«  Ame  el  Corps  »,  une 
réfutation  du  parallélisme  psycho-pliysiquej. 

Wirldichkeihlehre  (ein  metapliysischer  Versuch),  1917. 
-'  Doetiine  de  la  réalité»,  une  recherche  méta|)liysi(jue]. 

\V7.s'.s<'/i  und  Denken,  1919.  [Savoir  et  Pensée  . 

Logische  Sludien  iiber  Enlwicklnng,  I  el  II.  [Ktudes  logiques 
sur  le  développement).  Dans  les  comptes  rendus  des  séances 
de  TAcadémie  des  Sciences  de  lleidelherg,  1918  et  1919. 
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M.  Driesch  a  abandonné  depuis  1902  les  recherches 
expérimentales  (1),  pour  se  consacrer,  selon  l'usage, 
à  l'élaboration  d'un  système  et  d'une  W eltanschauung 
originale.  Sur  les  positions  adoptées  par  lui  dans 
l'ordre  de  la  philosophie  pure,  où  il  reste  possédé 
malgré*tout  par  le  démon  de  l'agnosticisme  kantien, 
et  où  il  s'efforce  de  partir  d'un  pur  «  solipsisme  idéa- 
liste »  pour  dépasser  le  point  de  vue  des  néo-kan- 
tiens, et  pour  parvenir  à  une  métaphysique  du  réel, 
tout  hypothétique  d'ailleurs,  nous  aurions,  tout  en 
louant  les  intentions  de  Tauteur  et  son  ingéniosité 
dialectique,  les  plus  expresses  réserves  à  formuler. 
Mais  ce  qui  nous  importe  dans  la  Philosophie  de 
l'Organisme^  ce  ne  sont  pas  les  allusions  qu'on  y  peut 
rencontrer  (dans  le  second  volume  surtout)  à  telle  ou 
telle  théorie  de  la  connaissance,  c'est  le  puissant 
effort  d'analyse  par  lequel  l'esprit  s'y  élève,  du  détail 
expérimental  le  mieux  contrôlé,  à  des  conclusions 
démonstrativement  établies  concernant  les  premiers 
principes  de  la  vie  organique. 

Les  travaux  biologiques  de  Driesch  représentent  à 
ce  point  de  vue,  dans  l'histoire  de  la  science,  un 
événement  de  haute  signification,  qui  mérite  la  con- 
sidération de  tous  les  esprits  réfléchis.  Après  le  règne 
du  pur  phénomène  et  du  fait  brut,  après  trois  siècles 
de  mathématisme,  ils  n'annoncent  rien  de  moins 
qu'une  restauration  de  lOi  Philosophie  naturelle,  au  sens 
où  Aristote  et  les  scolastiques  entendaient  ce  mot, 
restauration  que  bien  des  symptômes  permettent  de 

'  (1)  Il  les  a  reprises  une  dernière  fois  en  1909  (fusion  de  deux 
œufs,  donnant  un  produit  de  développement  unique  plus 
volumineux). 
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prf'voir  aussi  du  côté  des  sciences  de  la  matière 
inorganisée,  mais  qui  a  beaucoup  plus  de  chances  de 
s'effectuer  sainement  du  côté  des  sciences  de  la  vie, 
où  le  risque  de  s'égarer  dans  les  rêveries  idéalistes 
est  bion  moindre.  Comment  ne  pas  être  frappé  de  ce 
fait  que  travaillant  s^ns  aucune  intention  doctrinale 
préconçue,  et  même  avec  une  substructure  philoso- 
phique et  un  outillage  intellectuel  d'origine  kantienne, 
entièrement  dégagé  par  conséquent  de  toute  influence 
aristotélicienne^]),  Driesch  a  été  contraint  par  l'ex- 
périence à  revenir  à  Tidée  de  Veniéléchie,  et  à  une 
conception  de  la  vie  qui  est  substantiellement  celle 
d'Aristote  ?  Il  ne  lui  a  fallu  pour  cela,  —  avec  une 
grande  fidélité  à  analyser  rationnellement  le  réel,  — 
que  les  leçons  qu'une  petite  larve  d 'oursin  lui  a  données 
(car  c'est  l'étude  du  développement  de  Vechinus,  telle 
qu'elle  est  résumée  dans  la  première  «  preuve  de 
l'autonomie  de  la  vie  »,  qui  a  fait  jaillir  en  lui,  brus- 
quement, en  1895,  l'idée  mère  de  son  «  vitalisme  »  . 
11  est  ilifdcile  de  ne  pas  voir  là  un  signe  de  l'inépui- 
sable fécondité  des  conceptions  d'Aristote  et  de  nos 
vieux  maîtres  du  xiii^  siècle,  comme  des  possibilités 
ouvertes  de  nos  jours  à  la  pensée  thomiste,  seule 
ca|)able  d'assimiler  dans  une  synthèse  vivante  et 
progressive  les  matériaux  accumulés  par  la  science. 

(!)  Les  auteurs  philosoplii(|uos  que  Driesch  a  le  plus 
fréquentés  sont  avant  tout  Kant  et  Schopenhauer,  puis  Des- 
cartes, Locke  et  Hume,  l'ries,  Heihart  et  Lol/e.  C'est  dire 
qu'il  est  placé  en  plein  cour;inl  uioiU'rne,  et  (jue,  malgré  sa 
sympathie  pour  .Vristole  «1  pour  Leibniz,  il  ignore  presque 
entièrement  la  tradition  (ie  la  philosophia  perennis.  Ajoutons 
qu'il  avait  construit  sa  théorie  «  vitaliste  »  avant  de  conrnulrt' 
les  «euvres  d'Aristote  (et  celles  de  Hartmann). 
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Ce  qu'on  appelle  proprement  le  vitalisme  a  ma 
vaise    réputation  ;    et    il   est    trop   clair    que    depi 
Paracelse  et  Van  Helmont  jusqu'à  Stahl  et  l'école 
Montpellier,  les  vitalistes  ont  largement  mérité  le 
discrédit  scientifique.  L'école  néo-vitalisie   qui   s'e 
développée,  en  Allemagne  surtout,  depuis  une  tre 
taine    d'années,   en    réaction    contre    le   mécanicish 
officiellement  régnant,  se  contente  souvent,  elle  auss 
d'hypothèses  et  de  concepts  mal  élaborés;  sinon  d< 
plus  médiocres  chimères.  Mais  hâtons-nous  d'ajoutf 
que  Driesch  occupe  une  place  tout  à  fait  à  part  dan 
cette  école.  Il  se  distingue  en  effet  par  une  rigueur  d 
pensée,  une  précision  et  une  prudence  de  méthode 
qui    donnent   à    son    œuvre   une   valeur    scientifiqu 
incontestée  ;  d'autre  part  la  doctrine  qu'il  professe  es 
fort  improprement  désignée  par  lui  comme  «  vitaliste  » 
son  véritable  nom  serait   bien   plutôt   animisme   (ai 
sens  que  l'Ecole  donne  à  ce  mot).  Elle  ne  loge  paj 
dans  l'organisme  une  «  force  vitale  »  intelligente  oi 
quasi-intelligente,  qui  interviendrait  dans  les  phéno 
mènes  comme  un  agent  efficient  surajouté  aux  éner 
gies  physico-chimiques  et  les  contrariant  au  besoin 
Elle  reconnaît  au  contraire  dans  l'organisme  un  prin 
cipe  immanent  de  détermination  spécifique,  simple  el 
inétendu  par  lui-même,  qui  ne  peut  être  valablemen 
conçu  que  comme  ce  qu'Ari.stote  appelle  une  «  caus< 
formelle  »,  de  telk  sorte,  ajouterons-nous  dans  notn 
langage,  que  le  corps  vivant  est  déterminé  par  cett( 
«  forme  substantielle  »  dans  son  être  même,   et  tien 
.d'elle   toutes   ses    qualités,   y   compris   les   activité! 
physico-chimiques  qui  sont  chez  lui  les  «  instruments  j 
nécessaires  du  principe  de    la   vie.   La    philosophi< 
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biologique  de  Driesch,  c'est  la  doctrine  d'Aristote 
rejointe  par  un  savant  dressé  aux  méthodes  modernes, 
mais  étranger  aux  études  proprement  métaphysiques, 
et  qui  parvient  à  retrouver,  —  après  quels  circuits  labo- 
rieux, —  certains  concepts  fondamentaux  du  péripaté- 
lisme;  ne  nous  étonnons  pas  que  ces  concepts  ne 
soient  souvent  saisis  par  lui  que  du  dehors,  et  dans 
leur  usage  scientilique  bien  plus  que  dans  leur  signifi- 
cation propre;  admirons  [>lutôt  la  manière  dont  il  les 
dégage  des  phénomènes  observés,  et  dont  il  réintro- 
duit dans  la  science  (contre  son  gré,  et  en  dépit  de 
son  propre  système)  avec  sa  prospeklive  Potenz,  la 
«listinction  de  la  puissance  et  de  iacle ;  avec  son 
entéléchie  »,  la  doctrine  de  la  matière  et  de  la  forme  ; 
avec  sa  «  linalité  dynamique»,  la  grande  idée  arislo- 
lélicienne  de  Yacliviié  immanente. 

(Ju'on  me  permette  ici  une  remarque  :  Par  rapport 
à  la  philosophie  d'Aristote  et  de  saint  Thomas  le 
<  néovilalisme  »  de  Driesch  n'apporte  aucune  conclu- 
sion nouvelle,  il  apporte  seulement  à  la  théorie  de  la 
la  vie  proposée  par  cette  philosophie  une  vérification 
nouvelle,  appuyée  sur  tous  les  documents  de  la 
biologie  (\\|)érimentale,  et  valable  au  point  de  vue  de 
notre  science  positive.  Est-ce  à  dire  (|ue  jusqu'aux 
travaux  de  Driesch  l'animisme  n'était  pas  établi  d'une 
manière  scientifi([ue  ou  vérilablenuMit  (b'Mnonstiative? 
Non.  mais  il  «'lail  T'Iabli  (h'Mnonslralivement  dans  un 
(Hitre  ordre  que  crliii  dr  la  science  expérimentale, 
dans  un  ordre  plus  élevé,  qui  exige  j)lus  de  formation 
<lu  côté  de  rintelligcnce  qui  travaille  et  moins  de 
détail  expérimental  et  conceptuel  du  côté  i\v  la 
matière  sur  laquelle  on  travaille.  Il  y  a  là.  en  somme. 
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une  question  de  lumière.  Celui  qui  va  dans  la  nuit  en 
séclairant  d'une  lanterne  sourde  ou  en  frottant  des 
allumettes  doit  user  de  beaucoup  plus  de  circonspec- 
tion et  procéder  à  beaucoup  plus  de  vérifications  de 
détail  que  celui  qui  s'aide  d'un  projecteur  électrique. 
C'est  pourquoi  le  métaphysicien  paraît  téméraire  à 
ceux  qui  disposent  d'une  lumière  moins  élevée.  Il 
n'avance  pas  selon  le  mode  de  leur  science,  sans 
doute;  mais  il  avance  selon  le  mode  d'une  science 
plus  haute.  S.  Thomas  va  même  jusqu'à  comparer  à 
ce  point  de  vue  la  hiérarchie  des  sciences  à  la  hiérar- 
chie des  purs  esprits,  dans  laquelle  les  supérieurs, 
pour  communiquer  ce  qu'ils  voient  aux  inférieurs, 
doivent  diviser  et  détailler  pour  eux  leur  concept, 
et  le  proportionner  ainsi  à  une  lumière  intellectuelle 
moins  puissante.  C'estainsi  que  «  le  médecin,  qui  plus 
que  tout  autre  considère  les  choses  dans  le  détail  du 
particulier,  ne  peut  pas  recevoir  immédiatement  ses 
principes  du  métaphysicien,  qui  connaît  les  choses 
par  les  principes  les  plus  universels  ;  il  les  reçoit  du 
biologiste  (du  philosophe  de  la  nature)  qui  a  des 
principes  plus  restreints  et  plus  détaillés  que  le 
métaphysicien.  Mais  le  philosophe  de  la  nature,  dont 
la  considération  est  plus  universelle  que  celle  du 
médecin,  peut  recevoir  immédiatement  du  métaphy- 
sicien les  principes  de  sa  considération  ))(!). 

En  comparant  la  théorie  de  la  vie  chez  Aristote  et 
les  scolastiques  d'une  part,  chez  les  savants  modernes 
d'autre  part,  on  se  rendrait  bien  compte,  et  de  l'appau- 
vris'sement  intellectuel  et  de  l'accroissement  matériel 

(1)  De  Verilate,  q.  9,  a.  1,  ad  3. 
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que  la  science  humaine  a  subis  en  brisant  la  hiérarchie 
rappelée  ici  par  S.  Thomas,  et  en  isolant  de  la  méta- 
physique et  de  la  philosophie  de  la  nature  les  disci- 
plines expérimentales.  J'indiquerai  seulement,  au 
point  de  vue  méthodologique,  que  pour  établir  la  doc- 
trine animiste  trois  voies  peuvent  être  suivies  :  le  mé- 
taphysicien, connaissant  déjà,  par  une  détermination 
plus  étroite  de  ses  principes  universels  (puissance  et 
aclcj  la  composition  hylémorphique  de  la  substance 
corporelle  en  général,  n'a  qu'à  s'assurer  que  l'orga- 
nisme vivant  est  doué  d'activité  immanente  et  constitue 
un  corps  substantiellement  un  [uniim  per  se),  spé- 
cifiquement différent  des  autres  corps,  pour  conclure 
que  sa  forme  substantielle  est  le  principe  de  sa  vie. 

Le  philosophe  de  la  nature,  supposé  que  n'étant 
pas  encore  en  possession  de  la  doctrine  hylémor- 
pliiste.il  doive  au  contraire  dégager  cette  doctrine  de 
l'étude  des  corps  vivants,  devra  montrer  qu'un  corps 
doué  d'activité  immanente  et  substantiellement  un 
(et  par  conséquent  absolument  différent  d'une  ma- 
chine), est  nécessairement  composé  d'un  principe 
d'être  indéterminé  par  lui-même  (matière)  et  d'un 
principe  d'être  spécilicateur  et  déterminant  («  forme», 
appelée  «  âme  »  dans  le  cas  du  vivant)  :  impossible  en 
effet,  entre  autres  arguments,  de  rendre  raison  sans 
cela  du  fait  fondamental  de  l'assimilation,  par  laquelle 
l'organisme  transforme  d'autres  substances  en  lui- 
même. 

Enfin  le  biologiste  expérimental,  supposé  ([u'il  doive 
s'élever  par  ses  seuls  moyens  à  une  philosophie  de 
l'organisme,  devra  établir  d'abord,  sans  se  servir  des 
concepis  d'activité  immanente  et  d'unité  substantielle 
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(qui  transcendent  l'ordre  de  la  science  des  phéno- 
mènes) (1  )  que  le  corps  vivant  est  quelque  chose  d'abso- 
lument irréductible  à  une  machine  physico-chimique  : 
démonstration  laborieuse  et  compliquée,  qui  fait  l'es- 
sentiel des  preuves  développées  par  Driesch.  Après  quoi 
seulement  il  pourra  conclure  à  l'existence  de  quelque 
«  facteur  »  de  spécification,  irréductible  à  toute  cons- 
tellation d'agents  spatiaux,  «  facteur  E  »  ou  «  psy- 
choïde  »,  qu'un  scrupule  de  prudence  scientifique  l'em- 
pêchera toutefois  de  dénommer  «  âme  »,  parce  qu'il 
ne  le  saisit  que  du  dehors  et  n'en  discerne  pas  méta- 
physiquement  la  nature.  C'est  ainsi  que  M.  Driesch 
espère  amener  à  une  juste  notion  philosophique  de  l'or- 
ganisme vivant  les  esprits  attachés  aux  disciplines  de 
la  science  positive.  Encore  ne  suis-je  pas  certain  que 
ceux  pour  lesquels  tout  concept  non  mécaniquement 
représentable  risque  de  faire  sombrer  la  science  dans 
le  gouffre  des  «  entités  scolastiques  »  soient  aptes  à 
comprendre  la  force  de  son  argumentation. 

J'ai  insisté  sur  les  vues  qui  dans  les  leçons  de 
M.  Driesch  présentent  à  mon  sens  un  intérêt  primordial 
pour  le  philosophe.  Mais  sous  beaucoup  d'autres  rap- 
ports, ces  leçons  offrent  matière  aux  plus  utiles  ré- 

(1)  Sans  doute  le  concept  de  «finalité  dynamique»  est  déjà 
comme  une  vue  extérieure  prise  sur  le  concept  plus  profond 
d'activité  immanente.  Mais  dans  l'ordre  suivi  par  Driesch, 
c'est  seulement  après  avoir  exclu  toute  possibilité  d'explication 
par  une  «machinerie»  quelconque,  que  Ion  conclut  que  l'or- 
ganisme est  vraiment  le  siège  d'une  «finalité  dynamique», 
tandis  que  le  philosophe  de  la  nature,  avec  l'outillage  intel- 
lectuel dont  il  dispose,  peut  établir  directement  que  le  corps 
vivant  est  doué  d'activité  immanente,  d'où  il  suit  qu'il  est 
irréductible  à  une  simple  machine. 
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flexions;  elles  contiennent  en  particulier  une  mise  au 
point  très  sage  de  la  question  du  transformisme.  D'autre 
part,  bien  qu'elles  aient  été  prononcées  i!  y  a  une 
douzaine  d'années,  leur  documentation  n'a  pas  vieilli 
dans  l'ensemble  (1),  et  elles  proposent  aux  profes- 
sionnels de  la  science  comme  au  public  cultivé  une 
synthèse  des  plus  suggestives  des  principaux  résultats 
acquis  jusqu'à  présent  par  la  biologie. 

Jacques  MARITAIN. 


(1)  Parmi  les  travaux  nouveaux  il  conviendrait  toutefois  de 
mentionner  ceux  qui  concernent  la  Génétique  expérimentale, 
qui  a  pris  ces  dernières  années  des  développements  si  impor- 
tants, comme  ceux  qui  concernent  le  problème  de  l'immunité 
(théorie  de  Tadsorption  de  Bordet  ;  recherches  de  Delezenne, 
Fourneau,  M"«  Ledebd,  sur  les  venins,  de  Murphy  sur  l'im- 
munité à  regard  des  greffes^  et  le  problème  de  la  fécondation 
(recherches  de  Lillie,  Delage,  Loeb,  Goldewski,  sur  la  parthé- 
nogenèse). Mais  il  n'y  a  rien  là  qui  vienne  infirmer  la  synthèse 
biologique  exposée  dans  la  Philosophie  de  l'Orf/anisme  ;  au 
contraire  les  idées  de  Driesch  recevraient  plutôt  des  résul- 
tats acquis  (par  la  Génétique  en  particulier,  au  sujet  du 
transformisme)  une  confiiiuation  remarquable. 
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DE    L'ÉDITION    ANGLAISE 


Cel  ouvrage  nesl  pas  un  traité  de-  biologie  théori- 
que. C'est  simplement  un  exposé  systématique  des 
doctrines  biologiques  les  plus  importantes  pour  une 
vraie  philosophie  de  la  nature. 

Ce  livre  a  été  écrit  sous  une  forme  très  personnelle, 
comme  il  convenait  à  des  leçons  publiques  (Gifforcl 
Lectures). 

Ma  nomination  de  «  GifTord  Lecturer  »,  en  février 
1906,  venait  bien  à  point  dans  le  cours  de  mes  étu- 
des biologiques.  J'avais  maintes  fois  essayé  d améliorer 
mes  livres  précédents  par  l'addition  de  notes  ou  par 
des  modifications.  Mais  j'avais  aussi  laissé  de  côté  un 
grand  nombre  de  faits  inédits,  attendant  roccasion  de 
tes  utiliser  dans  une  nouvelle  édition  de  mes  livres, 
corrigée  et  augmentée. 

Le  présent  travail  n'est  (juc  la  réalisation  de  ce  désir  ; 
j'ai  pu  enfin  y  exprimer  tout  ce  (/ne  J'ai  à  dire  sur  la 
vie  organif/ue. 

Le  premier  volume  de  cet  ouvrage,  qui  renferme 
les  conférences  de  1907  {bien  que  la  division  en  «  con- 
férences »  n'ait  pas  été  conservée) y  comprend  les  Par- 
lies  I  ci  II  de  la  première  section,  "  Principau.r 
résultats  de  la  Biologie  analytique  ».  La  Partie  I  est 
constituée  par  un  exposé  abrégé,  revu  et .  je  l'espère, 
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amélioré,  de  ce  que  j'ai  publié  dans  mes  ouvrages  : 
Analytische  Théorie  der  organischen  Entwickelung 
(1894)  ;  Die  Localisation  morphogenetisciier  Vor- 
gànge,  ein  Bevveis  Vilalistischen  Geschehens  [1899)  ; 
Die  organischen  Regulationen  (1901).  Pour  le  biolo- 
giste de  profession,  cependant,  ces  deux  derniers 
ouvrages  ne  peuvent  aucunement  être  remplacés  par  le 
présent.  Quant  à  la  Partie  II,  elle  n'avait  jamais  été 
exposée  sous  une  forme  systématique,  encore  que  mes 
publications  précédentes  renferment  de  nombreuses 
remarques  sur  la  Systématique,  le  Darwinisme,  etc. 
Le  second  volume  comprend  d'abord  la  troisième 
partie  de  la  première  section;  puis  la  Philosophie 
de  l'Organisme  proprement  dite,  qui  constitue  la 
deuxième  section.  La  troisième  partie  de  la  première 
section  nest  autre  chose  qu'une  nouvelle  édition  soi- 
gneusement revue  et  modifiée  de  mon  livre  :  Die 
((  Seele  »   als  elementarer  Naturfactor  (1903). 

Les  conférences  contenues  dans  ce  livre  ont  été  écri- 
tes en  langue  anglaise  par  un  auteur  allemand  et  pro- 
noncées dans  une  université  écossaise.  Presque  toutes 
les  idées  discutées  ici  ont  été  conçues  pendant  les  lon- 
gues années  que  l'auteur  a  vécues  dans  Vltalie  méri- 
dionale. Ainsi,  ce  livre  apporte  une  nouvelle  preuve  de 
cette  vérité  qui,  je  l'espère,  sera  universellement  recon- 
nue dans  un  avenir  prochain,  que  la  culture  morale, 
intellectuelle  ou  esthétique,  ignore  les  frontières  des 
nationalités. 

Hans  Driesch. 
Heidelberg,  2  janvier  1908. 
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I.  —   MORPHOGÉiNÈSE   ÉLÉMENTAIRE 

ÉVOLUTION  ET  ÉPIGÉNÈSE  DANS  LEUR  ANCIENNE  ACCEPTION 

L'organisme  est  un  corps  spécifique  constitué  par 
une  combinaison  caractéristique  de  parties  différentes. 
Les  ternies  mêmes  de  cette  définition  signifient  impli- 
citement que  l'organisme  ditTère,  non  seulement  des 
cristaux,  mais  aussi  de  toutes  les  combinaisons  de 
cristaux,  des  dendrites,  par  exemple,  qui  sont  for- 
mées par  un  arrangement  caractéristique  d'unités 
identiques.  La  nature  de  ces  combinaisons  dépend 
uniquement  des  forces  de  cbacune  des  parties  qui  les 
constituent.  C'est  pourquoi  les  dendrites,  malgré  leur 
apparence  si  caractéristique,  doivent  rire  considérées 
comme  des  agrégats.  Au  contraire,  l'organisme, 
même  examiné  très  superlicicllemcnL  no  peut  être 
regardé  comme  un  agrégat. 

L'organisme  n'est  pas  toujours  semblable  à  lui- 
même  ;  pendant  le  cours  de  sa  vie  individuelle,  la 
combinaison  de  ses  parties  passe  d'une  l'orme  simple 
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à  une  forme  complexe,  il  se  développe.  Il  y  a  pendant 
le  développement,  pour  employer  les  termes  de 
Wilhelm  Roux,  «  production  d'une  diversité  visible  ». 
Dans  la  présente  analyse,  purement  descriptive, 
nous  laisserons  ouverte  la  question  de  savoir  si  une 
véritable  «  diversité  »  préexiste  au  développement, 
quoique  sous  une  forme  invisible^  ou  si  les  mots 
«  production  d'une  diversité  »  doivent  être  pris  dans 
un  sens  absolu. 

On  n'a  pas  toujours  admis  en  biologie  et  particuliè- 
rement en  embryologie  que  la  production  d'une 
diversité  visible  est  le  fait  essentiel  de  toute  embryo- 
genèse organique  ou  ontogénie. 

Les  discussions  sur  cette  question  ont  rempli  le 
xviii^  siècle.  L'école  d'Albert  von  Haller,  de  Bonnet 
et  de  leurs  émules  soutenait  cette  opinion  que  le  dé- 
veloppement ne  consiste  nullement  en  une  production 
de  parties  différentes  et  nouvelles.  On  aurait  eu  affaire 
à  une  pure  «  évolution  »,  c'est-à-dire  à  une  simple 
croissance  de  parties  visibles  préexistant  depuis  l'ori- 
gine, et,  en  fait,  depuis  l'origine  de  la  vie.  L'autre 
école,  avec  Blumenbach  et  G.  F.  Wolff  à  sa  tête, 
soutenait,  au  contraire,  la  doctrine  inverse,  celle  de 
l'épigénèse,  dont  l'exactitude  s'est  vérifiée  par  la 
suite  au  moins  au  point  de  vue  de  l'embryologie  des- 
criptive. 

Ces  divergences  d'opinion  étaient  dans  une  cer- 
I  taine  mesure  le  résultat  de  l'état  assez  imparfait  des 
'instrjuments  optiques  de  cette  époque. 

Mais,  à  côté  de  simples  divergences  de  description, 
il  y  avait  des  convictions  théoriques.  U  est  impossible, 
disait  l'une  des  écoles,  qu'il  y  ait  quelque  production 
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vénlable  de  parties  nouvelles  ;  celte  production  doit 
exister,  disait  l'autre  école. 

Nous  aurons  nous-même  à  nous  occuper  de  ces 
questions  théoriques.  Notre  dessein  actuel  est  plus 
restreint  et  purement  descriptif.  Il  est  de  grande 
importance  de  savoir  en  quoi  consiste  exactement,  au 
sens  purement  descriptif,  la  «  production  d'une  diver- 
sité visible  »  au  cours  de  l'ontogenèse.  La  connais- 
sance des  différentes  phases  objectives  de  ce  processus 
doit  être  en  tout  cas  la  base  de  toute  étude  sur  la 
théorie  du  développement. 

Mais  Tembryologie  descriptive  ne  peut  être  étudiée 
avec  succès  qu'au  moyen  d'un  exemple  concret.  Nous 
choisirons  le  développement  de  l'oursin  commun 
[EchipMs  microtiiberculatiis),  avec  d'autant  plus  de 
raison  que  presque  tous  les  travaux  expérimentaux  qui 
importent  le  plus  à  la  théorie  du  développement  ont 
été  faits  sur  les  germes  de  cet  animal. 


LA    CELLULE    (1) 

On  sait  que  tous  les  organismes  sont  constitués 
par  des  organes,  et  que  ces  organes  exercent  des 
fonctions  ditTérentes.  Le  cerveau,  le  foie,  les  yeux,  les 
mains  sont  des  types  d'organes  animaux  :  los  feuilles 
et  les  pistils,  des  types  d'organes  végétaux. 

On  sait  également  que  tous  les  organes  sont  cons- 
titués par  des  cellules,  excepté  chez  ces  organismes  in- 

^1}  F.  B.  Wii.soN,  The  ccU  in  Drreloftmcnl  and  fnherilance, 
New-York,  Mnnuillaf..  IîN>:. 
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férieurs,  qu'on  appelle  les  Protistes.  C'est  là  un  fait 
d'observation,  aussi  je  ne  puis  accepter  le  langage  usuel 
qui  désigne  ce  simple  fait  par  Je  nom  de  «  théorie  » 
cellulaire.  Il  n'y  a  rien  là  de  théorique.  D'autre  part, 
tous  les  efforts  tentés  pour  comprendre  l'organisme 
comme  un  simple  agrégat  de  cellules  ont  été  voués  à 
l'insuccès  ;  car  c'est  V ensemble  qui  se  sert  des  cellules. 
A  ce  second  point  de  vue,  une  théorie  «  cellulaire  » 
ne  saurait  se  défendre.  Il  n'y  a  donc  rien,  en  somme, 
qui  autorise  à  parler  d'une  théorie  cellulaire. 

La  cellule  peut  présenter  les  formes  les  plus  diffé- 
rentes ;  prenez  comme  exemples  une  cellule  de  la  peau, 
d'un  muscle,  d'une  glande,  ou  chez  les  végétaux  une 
cellule  du  bois,  etc.  Mais,  dans  tous  les  cas,  la  cel- 
lule comprend  deux  parties  distinctes  :  l'une  périphé- 
rique, le  protoplasme,  l'autre  interne,  le  noyau  ;  encore 
négligeons-nous  différentes  parties  qui,  d'ailleurs,  ne 
seraient  que  des  différenciations  protoplasmiques. 

On  entend  par  protoplasme  simplement  tout  ce  qui 
n'est  pas  le  noyau  ;  en  aucun  cas  ce  n'est  un  composé 
chimique  homogène  ;  il  est  constitué  par  un  grand 
nombre  de  composés  homogènes  et  possède  une  sorte 
d'architecture  ;  toutes  les  fonctions  organiques  sont 
le  résultat  de  son  métabolisme.  Le  noyau  possède 
également  une  structure  très  typique  en  relation 
étroite  avec  les  modifications  qu'il  éprouve  pendant 
la  phase  morphologique  la  plus  caractéristique  de  la 
vie  cellulaire,  à  savoir  pendant  la  division.  Consa- 
crons quelques  mots  à  cette  division  et  au  rôle  qu'y 
joue  le  noyau. 

Dans  chaque  noyau  on  trouve  une  certaine  subs- 
tance qui  se  colore  particulièrement  quand  on  traite 
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la  cellule  par  des  pigments.  On  lui  a  donné  le  nom 
de  «  chromatine  ».  La  chromatinea  toujours  une  réac- 
tion acide,  alors  que  celle  du  protoplasme  est  basique  ; 
c'est  pourquoi  elle  semble  être  un  centre  d'oxydation. 
Ouand  la  cellule  va  se  diviser,  la  cliromatine,  qui  était 
préalablement  distribuée  sous  forme  de  petits  grains, 
se  rassemble  en  un  filament  long  et  entortillé.  Ce  fila- 
ment se  fragmente  transversalement  en  portions  à  peu 
près  égales,  dont  le  nombre  est  caractéristique  de 
chaque  espèce  vivante;  puis,  cliacune  de  ces  portions 
se  scinde  dans  toute  sa  longueur.  Ce  processus  est 
décrit  ici  —  avec  intention  —  un  peu  schématique- 
ment  ;  la  division  transversale  et  la  division  longitu- 
dinale peuvent  parfois  se  produire  simultanément, 
parfois  dans  l'ordre  inverse  de  l'ordre  habituel.  Mais, 
en  définitive,  le  résultat  est  toujours  la  division  du  fila- 
ment nuch'aire  en  un  certain  nombre  de  paires  de 
«  chromosomes  ».  Pendant  que  se  produisent  ces 
modifications  nucléaires,  le  protoplasme  est  égale- 
ment le  siège  de  quelques  transformations  caracté- 
ristiques. Alors,  par  l'action  réciproque  des  forces 
nucléaires  et  protoplasmiques,  la  cellule  commence  à 
se  diviser  réellement.  Les  deux  constituants  de  chaque 
paire  de  petits  filaments  de  chromatine  se  séparent, 
l'un  se  dirige  dans  un  sens,  l'autre  dans  le  sens  opposé. 
Par  suite  de  ce  processus  se  forment  deux  iioyaux- 
(illes.  Kn  même  temps,  un  sillon  circulaire  se  creuse 
dans  le  protoplasme  lui-même,  dans  l'espace  compris 
entre  les  noyaux,  (^e  sillon  s'approfondit  de  plus  en 
plus;  finalement  la  cellule  est  sectionnée  en  deux  |>ai- 
ties,  et  la  division  se  trouve  accomplie. 

Non   seul«Mnent  \[\  croissance  (h'   roruaiiisnic,  déjà 
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FiG,  1.  —  Schéma  de  la  division  cellulaire  (d'après  Boveri). 

Cellule  au  repos  :  la  chromatine  est  répartie  dans  le  noyau  en 

granulations.  En  dehors  du  noyau  se  trouve  le  «  centrosome  ». 

(Il  n'est  pas  fait  allusion  à  cet  organe  dans  le  texte.) 
Début  de  la  division  :  la  chromatine  s'est  disposée  en  un  long 

filament.  Le  centrosome  est  divisé  en  deux. 
Le  filament  de  chromatine  s'est  sectionné  tranversalement  en 

quatre  «  chromosomes  ». 
Les  chromosomes  se  sont   disposés  symétriquement   à  égale 

distance  des  centrosomes  et  des  «  astrosphères  ». 
Division  longitudinale  des  chromosomes. 
Début  (fe  la   division    protoplasmique  :    les    deux   moitiés  de 

chaque  chromosome  se  sont  séparées. 
Fin  de  la  division  cellulaire. 
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normalement  constitué,  est  le  résultat  dune  série  de 
divisions  cellulaires,  mais  encore  le  développement 
proprement  dît,  c'est-à-dire  la  «  production  d'une 
diversité  visible  »,  est  réalisé  pour  la  plus  grande 
part  par  de  semblables  divisions.  Ce  phénomène  peut 
donc  bien  être  considéré  comme  d'importance  capi- 
tale (fig.  1). 

Chaque  division  cellulaire  est  suivie  d'une  crois- 
sance des  cellules-filles  ;  les  deux  éléments-filles 
atteignent  exactement  la  taille  de  la  cellule-mère  avant 
sa  division  ;  aussitôt  que  cette  taille  est  atteinte,  une 
nouvelle  division  commence  :  ainsi,  la  croissance  de 
tout  rindi\ndu  est,  en  somme,  le  résultat  de  la  crois- 
sance de  lous  ses  éléments.  Ajoutons  qu'au  moment 
de  la  Formai  ion  définitive  des  organes,  les  divisions 
cellulaires  peuvent,  nous  le  verrons  plus  tard  à  l'oc- 
casion, s'accomplir  un  peu  différemment. 


L  OEUF  :    SA    MATURATION    ET    SA    FECONDATION 

Tous  les  êtres  vivants  possèdent  un  organe  très 
imporlant  spécialement  destiné  à  la  reprodiiciion. 
Cet  organe,  qu'on  appelle  ovaire  chez  les  animaux, 
est  constitué  par  des  cellules  dont  chacime  prend  le 
nom  d'œuf;  les  œufs  se  forment  \M\r  division  (-«'llu- 
laire.  C'est  également  une  série  de  divisions  (|iii  Irnns- 
forme  Tœuf  on  un  nouvel  adulte. 

Sauf  ([uelcjues  cxceptiotis  très  rares,  l'cnif  ()\  arien 
est  incapable  d'accomplir  ses  fonctions  l;»nl  qu  il  n'a 
pas  subi  certaines  modifications,  dont  les  unes  peu- 
vent être   considérées    comme   simpliMuent   prépara- 
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toires,  tandis  que  les  autres  constituent  le  stimulus 
proprement  dit  du  développement. 

Les  phénomènes  préparatoires  sont  connus  sous 
le  nom  de  u  maturation  ».  Les  œufs  doivent  être 
«  mûrs  »  pour  que  leur  développement  puisse  com- 
mencer. La  maturation  consiste  en  une  série  de  phé- 
nomènes assez  compliqués  ;  disons  seulement  ici  qu'en 
ce  qui  concerne  le  noyau,  les  chromosomes  subissent 
certaines  transformations  qui  aboutissent  à  l'élimina- 
tion de  la  moitié  d'entre  eux  sous  la  forme  de  deux 
très  petites  cellules  :  les  «  cellules  directrices  »,  cor- 
puscules directeurs  ou  globules  polaires,  comme  on 
les  a  parfois  appelées.  L'œuf  mûr  est  alors  apte  à 
être  fécondé. 

Avant  d'aborder  ce  phénomène  important,  consa- 
crons quelques  mots  à  la  parthénogenèse,  c'est-à-dire 
au  développement  sans  fécondation;  à  la  suite  des 
brillants  travaux  du  physiologiste  américain  Jacques 
Loeb,  ce  phénomène  est  devenu  un  des  centres  vers 
lesquels  convergent  les  préoccupations  des  biologis- 
tes. On  sait  depuis  longtemps  que  les  œufs  des 
abeilles,  de  quelques  pucerons,  de  certains  Crustacés, 
de  quelques  autres  animaux  et  aussi  de  certaines 
plantes  sont  capables  de  se  développer  sans  avoir 
subi  aucune  fécondation.  D'autre  part,  Richard  Hert- 
wig  et  T.  H.  Morgan  ont  montré  que  la  division 
nucléaire  peut  se  produire  dans  les  œufs  de  certaines 
autres  formes  animales,  par  exemple  des  oursins, 
quand  ces  œufs  ont  été  soumis  à  l'action  de  certains 
réactifs  chimiques.  Loeb  (1)  réussit  plus  tard  à  obte- 

(1)  Amer.  Journ.  PhysioL,  vol.  III  et  IV,  1900. 
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nir  un  développement  complet  en  traitant  les  œufs 
des  Echinodermes  par  du  chlorure  de  magnésium  : 
c'est  ainsi  que  fut  découverte  la  parthénogenèse  arti- 
ficielle. Des  recherches  ultérieures  ont  montré  que  la 
parthénogenèse  artificielle  peut  se  produire  dans  tou- 
tes les  classes  du  règne  animal  et  être  provoquée  par 
des  réactifs  chimiques  ou  physiques  très  divers.  Nous 
ne  savons  pas  encore  en  quoi  consiste  exactement  le 
stimulus  qui  remplace  la  fécondation.  Il  semble 
d'ailleurs  hautement  probable  qu'il  est  toujours  le 
même,  quel  que  soit  l'agent  utilisé  (1). 

Sous  le  nom  de  fécondation  proprement  dite,  nous 
désignerons  l'union  de  l'élément  niAle,  spermatozoïde 
ou  spermie,  avec  l'élément  femelle  ou  œuf.  Le  sperma- 
tozoïde, comme  l'œuf,  est  constitué  par  une  seule 
cellule  ;  mais  le  rapport  du  protoplasma  au  noyau 
n'est  pas  le  même  chez  l'un  et  chez  l'autre  :  dans  tous 
les  œufs,  le  protoplasma  est  relativement  très  volu- 
mineux (si  on  compare  les  œufs  aux  cellules  soma- 
tiques),  dans  le  spermatozoïde,  au  contraire,  cest  le 
noyau  qui  domine.  Une  grande  accumulation  de  subs- 
tances de  réserve,  destinées  à  servir  à  la  croissance 
de  l'être  futur,  est  la  cause  principale  de  la  grandeur 
relative  du  protoplasma  ovulaire.  L'œuf  est  entière- 
ment, ou  peu  s'en  faut,  incapable  de  se  mouvoir,  alors 
qu'au  contraire  le  mouvement  est  la   particularité  la 


1)  D'après  Dolaprc  {Arch.  Zool.  exp.,  sér.  3,  U),  I1M)'2),  la 
parthénogenèse  artificielle  peut  être  réalisée,  aussi  bien«|uand 
un  ou  deux  globules  polaires  se  sont  formés  qu'avant  leur 
apparition.  Mais  les  (euls  doivent  être  au  premier  stade  de  1m 
maturation,  c'est-à-dire  <|ue  la  »  MKMuhraiie  uueh'aire  *  doit 
s'être  dissoute. 
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plus  caractéristique  du  spermatozoïde.  L'ensemble 
de  son  organisation  est^adaptée  au  mouvement  de  la 
manière  la  plus  caractéristique  :  une  tête  et  une  queue 
mobile  sont  ses  deux  parties  essentielles,  de  telle  sorte 
que  beaucoup  de  spermatozoïdes  ressemblent  à  un 
Infusoire  nageur  du  type  des  Flagellés.  La  tête  est 
presque  entièrement  formée  de  substance  nucléaire. 

Il  semble  que,  dans  le  plus  grand  nombre  des  cas, 
les  spermatozoïdes  nagent  à  l'aventure,  et  que  leur 
union  avec  l'œuf  ne  soit  assurée  que  par  suite  de  leur 
grand  nombre.  C'est  seulement  dans  quelques  végé- 
taux qu'on  a  découvert  un  excitant  spécial,  de  nature 
chimique,  qui  attire  l'élément  mâle  dans  la  direction 
de  Tœuf. 

Mais  nous  ne  pouvons  étudier  plus  complètement 
ici  la  physiologie  de  la  fécondation,  nous  remarque- 
rons seulement  que  la  signification  véritable  de  ce 
phénomène  n'est  rien  moins  que  claire  (1). 


LES  PREMIERS  STADES  DU  DEVELOPPEMENT  DE  L  ECHINUS 

Considérons  enfin  une  espèce  déterminée  d'orga- 
nisme, qui  nous  servira  de  type,  1'  <(  Oursin  vulgaire  », 
et  commençons  par  quelques  détails  surles  dimensions 
absolues  de  ses  œufs  et  de  ses  spermatozoïdes.  Tous 


(1)  Les  anciennes  ttiéories  qui  attribuaient  à  la  fécondation 
(ou  à  la  conjugaison,  phénomène  équivalent  chez  les  Proto- 
zoaires), wne  espèce  de  «  rénovation  »  ou  de  «  rajeunisse- 
ment »  de  la  race  ont  été  presque  complètement  abandon- 
nées. (Voy.  Calkins,  Arch.  /".  Enlwickelungsmechanik,  XV, 
1902).  R.  Hertwig  a  récemment  développé  cette  idée  que  des 
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nous  connaissons  les  œuls  des  oiseaux,  et  aussi  ceux 
des  grenouilles,  qui  sont  d'une  taille  anormale,  en 
raison  de  la  grande  quantité  de  matériaux  de  réserve 
qu'ils  contiennent.  Au  contraire,  les  œufs  de  notre 
oursin,  de  forme  presque  sphérique,  ne  mesurent  qu'un 
dixième  de  millimètre  environ.  Le  volume  de  la  tète 
du  spermatozoïde  est  seulement  la  quatre  cent  millième 
partie  de  celui  de  l'œuf.  Ce  dernier  est  à  l'extrême 
limite  de  ce  qu'on  peut  apercevoir  à  l'œil  nu  ;  il  est 
visible  comme  un  tout  petit  point  blanc.  D'ailleurs,  le 
nombre  des  œufs  produits  par  une  seule  femelle  est 
énorme  et  peut  atteindre  des  centaines  de  mille.  C'est 
là  l'une  des  particularités  qui  rendent  les  œufs  de 
l'Echinus  si  commodes  à  utiliser  dans  la  recherche 
expérimentale  ;  on  peut  s'en  procurer  en  tout  temps 
et  en  telle  quantité  que  l'on  veut.  Et,  surtout,  ils  sont 
clairs  et  transparents  même  aux  stades  avancés,  et 
supportent  parfaitement  toutes  sortes  d'opérations. 
La  fécondation  est  externe  et  s'opère  dans  l'eau, 
autre  avantage  expérimental  de  notre  type.  Dans  le 
cas  normal,  l'œuf  ne  reçoit  qu'un  spermatozoïde,  et 
môme  la  tête  seule  y  pénètre,  tandis  que  la  queue  reste 
au  dehors.  Dès  que  cette  tète  a  pénétré  dans  le  proto- 
plasma, celui-ci  s'entoure  d'une  (ine  membrane, 
d'abord  très  délicate,  mais  qui  s'épaissit  plus  lard. 
Circonstance  fort  importante  pour  loutes  les  recher- 

relations  anorninles  cnti-c  la  (inanlit»'  des  substances  luiclé- 
aircs  et  colle  des  substances  protoplasniiciues  sont  rectiliéos 
de  quelque  manière  par  le  processus  (jui  nous  occupe.  Au 
point  de  vue.  téléologique,  la  reproduction  sexuelle  a  été 
considérée  comme  une  source  de  variation  (\Veismann\  et 
aussi  comme  un  facteur  de  la  conservation  du  lype. 
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elles  expérimentales,  on  peut  détruire  cette  membrane 
en  secouant  Tœuf  dès  les  premières  minutes  de  son 
existence,  sans  qu'il  en  résulte  aucun  dommage  pour 
lui.  Voici  maintenant  le  phénomène  capital  de  la 
fécondation  :  le  noyau  du  spermatozoïde  s'unit  au 
noyau  de  l'œuf.  En  parlant  de  la  maturation,  nous 
avons  signalé  le  rejet  en  dehors  de  l'œuf  de  la  moi- 
tié de  la  chromatine.  Après  la  fécondation,  cette 
moitié  se  trouve  de  nouveau  dans  l'œuf,  mais  elle 
provient  à  présent  d'un  autre  individu. 

Ce  phénomène  de  l'union  nucléaire,  caractère  essen- 
tiel de  la  fécondation,  est  invoqué  par  presque  toutes 
les  théories  de  l'hérédité,  pour  prouver  que  le  noyau 
des  cellules  sexuelles  est  le  véritable  «  siège  »  de 
riiérédilé.  Nous  aurons  plus  tard  l'occasion  de  dis- 
cuter cette  hypothèse  au  point  de  vue  de  la  logique  et 
des  faits. 

Après  l'union  complète  de  ce  qu'on  appelle  les 
«  pronucléi  »  mâle  et  femelle,  l'œuf  commence  son 
développement,  dont  les  premiers  stades  sont  cons- 
titués par  une  série  de  divisions  cellulaires.  Nous 
connaissons  les  principales  phases  de  ce  phénomène 
et  nous  n'avons  rien  à  ajouter,  si  ce  n'est  que  dans 
toute  la  première  série  de  divisions  cellulaires  de 
l'œuf,  ou,  pour  employer  le  terme  technique,  durant 
tout  le  processus  du  «  clivage  »  ou  de  la  «  segmen- 
tation »,  il  n'y  a  jamais,  après  chaque  division, 
croissance  des  cellules-filles.  Il  en  résulte  que  durant 
le  clivage,  les  cellules  embryonnaires  deviennent  de 
plus  en 'plus  petites  jusqu'à  ce  qu'une  certaine  limite 
soit  atteinte.  La  somme  des  volumes  de  toutes  les 
cellules  de  clivage  est  donc  égale  au  volume  de  l'a'uf. 
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Mais  nos  études  futures  nécessitent  une  connais- 
sance plus  approfondie  du  clivage  de  l'Echinus.  Le 
premier  plan  de  segmentation  divise  l'œuf  en  deux 
parties  égales.  Le  second  se  dispose  à  angle  droit 
avec  le  premier  et  détermine  de  nouveau  une  divi- 
sion égale. 

Nous  avons  maintenant  un  anneau  de  quatre  cel- 
lules. Le  troisième  plan  de  segmentation  se  dispose 
à  angle  droit  avec  les  deux  premiers.  On  peut  l'appe- 
ler plan  équatorial.  Lui  aussi  détermine  une  division 
égale,  de  telle  sorte  que  nous  avons  maintenant 
affaire  à  deux  anneaux  de  quatre  cellules,  situés  l'un 
au-dessus  de  l'autre.  Les  divisions  cessent  alors  d'être 
égales,  au  moins  pour  une  certaine  partie  de  l'œuf. 

La  division  suivante,  qui  fait  le  passage  du  stade 
à  huit  cellules  au  stade  à  seize  cellules,  constitue 
quatre  anneaux  de  quatre  cellules  chacun,  aux  dépens 
des  deux  anneaux  du  stade  huit.  Mais  c'est  seule- 
ment dans  une  moitié  du  germe,  qu'on  peut  aj)peler 
la  moitié  supérieure,  ou  par  comparaison  avec  la 
sphère  terrestre  l'hémisphère  nord,  que  nous  trou- 
vons des  cellules  d'égale  dimension  ;  dans  la  moitié 
inférieure  de  Tœuf,  au  «  pôle  végétatif  »  de  l'œuf,  se 
sont  formées  quatre  très  petites  cellules.  On  appelle 
ces  cellules  les  «  micromères  »,  par  analogie  avec  le 
lerme  de  «  blastomère  »  qui  désigne  toutes  les  cellules 
de  la  segmentation  en  général. 

La  position  occupée  par  les  micromères  dans  l'en- 
semble (lu  germe  est  de  grande  importance.  La  |)re- 
mière  ébauche  des  organes  délinitifs  débutera  plus 
lard  en  ce  point. 

Cette  élude  détaillée  de  la  segmentation  de   lOur- 
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sin,  jusqu'au  point  où  nous  l'avons  poussée,  est 
pleinement  suffisante  :  les  stades  ultérieurs  peuvent 
être  examinés  plus  rapidement.  Toutes  les  divisions 
suivantes  sont  égales,  il  ne  se  forme  plus  d'autres 
niicromères,  bien  que,  d'ailleurs,  les  cellules  dérivées 
des  micromères  du  stade  seize  restent  toujours  plus 
petites  que  les  autres.  Toutes  les  divisions  se  font 
tangentiellement  ;  il  n'y  a  plus  de  divisions  radiales, 
et  c'est  pourquoi  le  processus  de  la  segmentation 
aboutit  enfin  à  la  formation  d'une  couche  de  cellules, 
qui  constituent  la  surface  d'une  sphère. 

Quand  808  blastomères  se  sont  formés,  le  proces- 
sus de  la  segmentation  est  terminé;  une  sphère  avec 
une  paroi  cellulaire  et  une  cavité  centrale  vide  en  est 
le  résultat. 

Qu'il  se  soit  formé  808  cellules,  seulement,  et  non 
comme  on  aurait  pu  s'y  attendre,  1024,  cela  est  dû  à 
ce  fait  que  les  micromères  se  divisent  moins  sou- 
vent  que  les  autres  éléments.  Mais,  à  parler  d'une 
manière  approximative,  nous  pouvons  dire  que  notre 
forme  est  le  résultat  de  dix  séries  de  divisions  succes- 
sives, 1024  étant  en  effet  égal  à  2^^ 

Nous  avons  vu  que  le  premier  phénomène  du  dé- 
veloppement, la  segmentation,  consiste  en  une  simple 
série  de  divisions  cellulaires.  On  connaît,  il  est 
vrai,  quelques  cas  où  les  divisions  cellulaires  de  la 
segmentation  sont  accompagnées  d'une  migration 
caractéristique  de  certaines  portions  du  protoplasme 
dans  les  blastomères,  particulièrement  dans  les  deux 
ou  les  quatre  premiers  ;  cependant,  en  règle  générale, 
la  segmentation  résulte  d'un  simple  processus  de 
division  comme  dans  le  cas  de  notre  oursin. 
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La  seconde  phase  du  développement  consiste  en 
un  travail  histologique  caractéristique,  au  moins 
dans  notre  forme.  Elle  donne  un  nouveau  type  histo- 
logique à  tous  les  blastomères  :  ceux-ci  acquièrent, 
en  effet,  de  petits  cils  sur  leur  face  externe,  et  c'est 
au  moyen  de  ces  cils  que  le  jeune  embryon  pourra 
nager  après  qu'il  aura  quitté  la  membrane  de  l'œuf. 
On  peut  désigner  le  germe  à  cet  état  par  le  nom  de 
«  blastula  »  en  employant  la  terminologie  de 
Haeckel,  quitte  à  n'admettre  aucune  des  spéculations 
de  celui-ci  (iig.  2). 


FiG.  V?.  —  Premier  développement  de  VEchinus. 

a.  Stade  2  ;  6.  Stade  4  ;  c.  Stade  S  :  deux  anneaux   suptM-posés  de 
(}uatro  cellules  chacun. 

d.  Stade  10  :  <|uatre  «   niicronièr««s  •>  se  sont  Jornu's  au  |)«Me  vécr»*- 

tatif. 

e.  Coupe  opticpie  de  la  «  blastula  »  :   sphère  creuse    ft)riiit''i'   .liiii 

millier  de  cellules,  munies  chacune  d'un  petit  cil. 
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Il  n'est  pas  sans  importance  de  remarquer  que  la 
formation  de  la  blastula,  à  partir  du  dernier  stade  de 
la  segmentation,  est  bien  un  processus  d'organisation 
et  peut  ainsi  être  considérée  comme  une  différencia- 
tion. Toutefois,  il  n'y  a  dans  la  blastula  aucune  partie 
du  germe  qui  se  différencie  par  rapport  aux  autres 
parties.  Si  le  développement  devait  continuer  dans 
cette  seule  direction,  aucune  organisation  complexe 
ne  pourrait  se  produire  :  car,  comme  il  n'existerait 
jamais  qu'une  seule  espèce  de  cellules  arrangées  en 
sphère,  il  ne  pourrait  exister  qu'une  seule  espèce  de 
«  tissu  ». 

En  fait,  les  différentes  parties  de  la  blastula  vont 
se  différencier. 

A  l'un  des  pôles  de  la  blastula  nageuse,  exacte- 
ment au  point  où  sont  situés  les  descendants  des 
micromères,  cinquante  cellules  environ  perdent  con- 
tact avec  leurs  voisines  et,  quittant  la  surface  de  la 
sphère,  émigrent  dans  son  intérieur.  On  sait  très  peu 
de  chose  sur  la  manière  dont  ces  modifications  se 
produisent,  si  les  cellules  sont  passivement  compri- 
mées par  leurs  voisines,  ou  si  peut-être,  par  un  pro- 
cessus plus  actif,  elles  modifient  elles-mêmes  leur 
position.  C'est  pourquoi,  comme  pour  beaucoup  de 
processus  ontogénétiques,  la  description  en  a  été 
prudemment  faite  en  termes  neutres  et  généraux. 

Les  cellules  qui  ont  ainsi  pénétré  dans  l'intérieur 
de  la  blastula  sont  l'origine  de  plusieurs  importantes 
parties  de  l'organisme  futur  ;  elles  formeront  son 
tissu  conjonctif,  beaucoup  de  ses  muscles  et  le 
squelette.  On  applique  habituellement  à  l'ensemble 
(le  ces  cellules  le  nom  de  mésenchynie^   «  ce  qui  est 
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enclavé  entre  les  autres  parties  ».  Nous  avons  à 
étudier  leur  arrangement  définitif.  Tout  d'abord,  elles 
sont  disposées  en  une  sorte  d'amas,  à  l'intérieur  de 
ce  qu'on  appelle  le  «  blastoderme  »  ou  paroi  du 
germe.  Mais  bientôt  elles  se  déplacent  les  unes  par 
rapport  aux  autres,  de  manière  à  former  un  anneau 
entourant  le  pôle  par  lequel  elles  sont  entrées.  Puis, 
cet  anneau  subit  des  modifications  d'importance 
capitale  pour  l'organisation  du  germe.  Jusqu'ici, 
ce  germe  a  constitué  au  point  de  vue  de  la  symétrie 
une  formation  monoaxiale  ou  radiale.  Aux  stades 
de  segmentation  jusqu'à  la  formation  de  la  blastula  avec 
son  mésenchyme,  l'embryon  est  constitué  par  deux 
pôles  difi'érents  situés  aux  extrémités  d'un  axe  unique 
autour  duquel  les  autres  parties  sont  disposées  concen- 
triquenient.  Mais  alors  il  s'établit  ce  qu'on  appelle  une 
«  symétrie  bilatérale  ».  L'anneau  mésenchymateux 
prend  une  disposition  qui  n'admet  plus  qu'un  plan 
de  symétrie  ;  il  devient  tel  que  l'une  de  ses  moitiés 
est  comme  l'image  de  l'autre  dans  un  miroir.  Une 
figure  montrera  au  mieux  ce  qui  se  produit  ;  notons 
(fig.  3i  sur  cette  figure  la  présence  de  deux  masses 
de  cellules  disposées  en  triangle  sphérique.  C'est  au 
sein  de  ces  triangles  que  prend  naissance  le  squelette 
de  la  larve.  Le  germe  possédait  auparavaiil  un  côté 
supérieur  et  un  côté  inférieur  ;  il  a  maintenant  un  côté 
supérieur  et  un  inférieur,  une  face  viMitrale  et  uur 
dorsale,  une  moitié  droite  et  une  moitié  gauche.  Il 
possède  donc,  tout  au  moins  en  ce  (|ui  concMMue  son 
mésenchyme,  la  nirine  organisation  syiui'lriqiie  «pu' 
notre  j)ropre  corjis. 

Abandonnons    piovisoirenient    le  mésenchyme  ci 
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étudions  une  autre  espèce  d'organogénèse.  Au  pôle 
même  d'où  sont  originaires  les  cellules  mésenchyma- 
teuses  se  développe  un  long  et  étroit  tube  cellulaire, 
qui,  devenant  de  plus  en  plus  long,  arrive  après 
quelques  heures  à  toucher  le  pôle  opposé  de  la  larve. 
Le  développement  de  ce  tube  marque  le  début  de  la 
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FiG.  3.  —  Formation  du  mésenchyme  chez  l'Echinus. 

a.  Blastula  :  le  mésenchyme   est  formé  d'une  masse  de   cellules 

disposées  au  pôle  végétatif  (vue  latérale), 
tii-  Amas  mésenchymateux  (vue  par-dessus). 

b.  Cellules  mésenchymateuses    disposées   en  anneau   autour  du 

pôle  végétatif. 

c.  Disposition  à   symétrie   bilatérale    des    cellules    mésenchyma- 

teuses :  au  centre  des  deux  triangles   sphériques  se  voit  la 
première  ébauche  du  squelette. 

formation  de  l'intestin  et  de  tout  ce  qui  en  dérive.  La 
larve  reçoit  alors,  selon  la  terminologie  de  Haeckel, 
le  nom  de  «  gastrula  »  ;  elle  est  constituée  à  ce  stade 
par  les  trois  «  feuillets  germinatifs  ».  La  partie  res- 
tante du  blastoderme  est  appelée  «  ectoderme  »  ou 
feuillet  externe;  le  tube  nouvellement  formé,  «  endo- 
derme »  ou  feuillet  interne  ;  enfin  le  troisième  feuillet 
est  le  mésenchyme  que  nous  connaissons  déjà. 
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L'endoderme  lui-même  possède  d'abord  une  struc- 
ture radiale  exactement  comme  le  germe  tout  entier 
au  stade  précédent  ;  mais  bientôt  son  extrémité  libre 
s'incurve  et  se  dirige  vers  un  des  côtés  de  l'ectoderme-, 
précisément  celui  où  se  trouvent  aussi  les  deux  trian- 
gles mésenchymateux. 

L'endoderme  acquiert  ainsi  une  symétrie  bilaté- 
rale comme  précédemment  le  mésencbyme. 

Ace  stade,  d'ailleurs,  Tectoderme  possède  aussi  une 
symétrie  bilatérale  comme  l'endoderme  et  le  mésen- 
cbyme. Nous  pouvons  donc  maintenant  désigner 
l'ensemble  de  notre  larve  par  le  nom  d'organisme 
à  symétrie  bilatérale. 

Nous  n'avons  pas  à  suivre  eu  détail  tous  les  points 
de  Forganogénèse  de  TEobinus.  11  suffira  d'indiquer 
brièvement  que  bientôt  une  seconde  partie  de  mésen- 
cbyme se  forme  dans  la  larve  à  partir  de  l'extrémité 
libre  du  tube  intestinal.  De  plus,  la  formation  de  ce 
qu'on  appelle  le  cœlome  se  produit  par  une  sorte  de 
clivage  de  ce  même  organe  priinilil'.  Lutin,  l'intestin 
lui-môme  se  divise  par  deux  constrictions  circulaires 
en  trois  parties  de  taille  et   d'aspect  dissemblables. 

Mais  nous  ne  devons  pas,  me  semble-l-il.  passer 
aussi  rapidement  sur  le  développement  du  squelette. 
Nous  avons  vu  plus  liaul  que  le  squelette  a  sa  ])re- 
mière  origine  au  sein  des  deux  amas  méscncbyma- 
teux  triangulaires  ;  mais  par  quels  degrés  arrive-l-il 
à  la  structure  complexe  ([ui  le  caractérise  ?  Au  début, 
un  très  petit  tétraèdre,  composé  de  carbonate  de 
cbaux,  se  forim*  dans  cliaque  trinuglc;  l<'s  (juatre 
sommets  du  tétraèdre  s('  développent  en  minces  ba- 
guettes qui  en  s'allongeant  constituent   le   squelette- 
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Mais  son  mode  de  formation  est  très  étrange.  Envi- 
ron trente  cellules  mésenchymateuses  sont  employées 
de  chaque  côté  de  la  larve  à  la  constitution  du  sque- 
lette. Elles  se  déplacent  à  l'intérieur  de  la  cavité  gas- 
trulaire,  qui  à  cette  époque  n'est  plus  remplie  d'eau 
de  mer,  mais  d'une  sorte  de  substance  gélatineuse, 
et  de  telle  manière  qu'elles  se  disposent  aux  points 
précis  où  une  portion  du  squelette  doit  se  former  ; 
elles  le  construisent  alors,  par  un  processus  de  sécré- 
tion presque  inconnu  dans  ses  détails  ;  telle  cellule 
forme  une  partie  déterminée,  telle  autre  une  autre 
partie,  mais  la  somme  de  ce  qu'elles  forment  est  un 
tout  complet. 

Quand  le  développement  du  squelette  est  terminé, 
la  larve  caractéristique  de  notre  Echinus  est  entière- 
ment constituée  ;  on  l'appelle  «  pluteus  »  (fig.  4). 
Quoiqu'il  soit  bien  loin  d'être  un  animal  parfait  et 
adulte  il  a  cependant  une  vie  indépendante.  Il  se 
nourrit,  se  déplace  et  n'éprouve  plus  de  modifications 
importantes  dans  sa  forme  pendant  plusieurs 
semaines.  Mais,  après  un  certain  temps  de  vie 
«  larvaire  »,  il  subit  un  changement  de  forme  fonda- 
mental. Le  pluteus  se  transforme  en  oursin  adulte. 

Avant  que  ce  but  soit  atteint,  des  centaines  et  des 
centaines  de  modifications  organogénétiques  particu- 
lières doivent  se  produire  ;  la  plus  étrange,  peut-être, 
de  toutes  ces  modifications  est  une  espèce  d'accrois- 
sement, par  lequel  la  symétrie  de  l'animal,  au  moins 
dans  certaines  de  ses  parties,  est  de  nouveau  modi- 
fiée et  de  bilatérale  redevient  radiale,  exactement  à 
l'inverse  de  ce  qui  s'était  produit  aux  premiers  stades 
du  développement. 
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iVIais  nous  ne  pouvons  ici  suivre  plus  loin  l'em- 
bryologie de  notre  Echinus  ;  et  ce  n'est  pas  nécessaire 
puisque,  dans  nos  travaux  expérimentaux,  nous  n'en- 
visagerons pas  de  stade  plus  avancé  que  le  pluteus. 
Il  est  d'ailleurs  impossible,  dans  les  conditions  habi- 
tuelles de  captivité,  d'élever  l'embryon  jusqu'à  l'état 
adulte. 

Cet  exemple  nous  donne  une  idée  générale  de  la 
manière  dont  s'effectue  le  développement  individuel 
d'un    animal.    Naturellement,    les    modifications    qui 


FiG.  4.  —  Développement  lunuiire  de  l'Échinnu. 

A.  Gastrula. 

B.  Stade  plus  Agé.  La  syimMrie  l>ilal»''rale  est  ««tahli»'.  Dchiil  de  la 

division  de  1  intestin  en  trois  parties. 

C.  Pluteus  ;  s.  squelette;  /.  intestin. 


conduisent  de  rduil'  à  Tadulle  soni  différentes  sui- 
vant les  espèces.  Aussi  ajouterons-nous  qnchpio 
mots  sur  l'embryologie  descriptive  compart'e. 
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La  segmentation  elle-même  peut  présenter  des 
formes  assez  différentes.  On  peut  avoir  une  blastula 
compacte  et  non  formée  d'une  seule  couche  de  cellu- 
les. Ou  bien,  la  bilatéralité  peut  s'établir  dès  le  stade 
de  segmentation  —  comme  dans  beaucoup  de  Vers 
et  d'Ascidies,  —  et  non  aussi  tardivement  que  chez 
l'Echinus.  La  formation  des  feuillets  germinatifs 
peut  se  produire  dans  un  ordre  différent  et  sous  des 
conditions  très  variables  :  un  animal  relativement 
assez  voisin  de  notre  Echinus,  par  exemple  l'étoile 
de  mer,  forme  d'abord  l'endoderme  et  ensuite  le  mé- 
senchyme.  Dans  beaucoup  de  cas,  la  formation  de 
l'endoderme  n'a  pas  lieu  sous  l'aspect  d'un  tube  cel- 
lulaire, mais  c'est  une  couche  aplatie  de  cellules  qui 
est  la  première  ébauche  de  tous  les  organes  intesti- 
naux :  il  en  est  ainsi  chez  tous  les  Oiseaux  et  chez 
la  Seiche.  Et  d'ailleurs,  comme  chacun  sait,  il  y  a 
un  grand  nombre  d'animaux  qui  n'ont  pas  d'état  lar- 
vaire proprement  dit  ;  la  grenouille  a  une  forme 
larvaire  bien  connue,  le  têtard  ;  mais  les  Oiseaux  et 
les  Mammifères  n'ont  pas  de  larve  ;  cela  veut  dire 
qu'il  n'y  a  pas,  dans  l'ontogénie  de  ces  types,  de  forme 
déterminée  capable  de  mener  pendant  un  certain  temps 
une  vie  indépendante,  comme  si  elle  était  elle-même 
une  espèce  distincte  ;  au  contraire,  tous  les  stades  on- 
togénétiques  sont,  à  proprement  parler,  embryon- 
naires, le'germe  ne  cessant  pas  d'être  un  embryon  jus- 
qu'à ce  qu'il  soit  devenu  un  jeune  organisme  parfait. 
On  sait  aussi  que  tous  les  squelettes  ne  sont  pas  consti- 
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tués  par  du  carbonate  de  chaux  ;  certains  sont  formés  de 
silice  comme  chez  les  Radiolaires,  ou  de  substance 
cornée,  comme  chez  beaucoup  d'Epongés.  Enfin,  si 
nous  examinions  également  le  développement  des 
végétaux,  les  différences  nous  paraîtraient  probable- 
ment si  étendues  que  toutes  les  analogies  semble- 
raient disparaître. 

Ces  analogies  existent  pourtant,  et  il  nous  faut  les 
étudier.  D'ailleurs,  ce  fut  spécialement  dans  cett^ 
intention  que  nous  avons  examiné  l'ontogénie  d  une 
forme  particulière  en  aussi  grand  détail  ;  on  apprécie 
mieux  les  généralités,  quand  on  connaît  tous  les  dé- 
tails particuliers  au  moins  d'un  exemple  déterminé. 
Quelles  sont  donc  les  caractéristiques  essentielles  que 
nous  offre  1  histoire  individuelle  de  notre  oursin, 
contrôlée  au  moyen  des  données  fournies  par  les 
autres  ontogénies,  y  compris  celle  des  végétaux  ? 


LES   PREMIERS   RESULTATS    DE    LA   MORIMIOGENESE 
ANALYTI(^)UE 

Les  écoles  embryoloiri(iues  du  xv!!!*^"  siècle  ont 
longuement  discuté  sur  la  (jueslion  de  savoir  si  le 
développeiiirnl  individuel  doit  être  regardé  comme 
la  production  d'une  diversité  visible  ou  comuie  le  sim- 
ple accroissement  d'une  diversité  invisible  préexis- 
tante, auti-euKînt  dit  s'il  s'agit  d'une  épigénèse  ou 
d'une;  évolution.  Il  ne  peut  y  avoir  de  doute,  si  nous 
nous  l'éférons  aux  recherches  des  cm!  ciiiquiinlr 
dernières  années,  (jue,  au  moins  au  point  de  vue  des- 
criptif, la  théorie  de  l'épigénèse^  ne  soit  exacte.  Des- 
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criptivement  parlant,  il  y  a  production  d'une  diver- 
sité visible  au  cours  de  Tembryologie.  Quiconque  est 
en  possession  d'un  microscope  peut  se  convaincre 
personnellement  de  l'exactitude  de  cette  affirma- 
tion. 

En  fait,  il  existe  une  véritable  épigénèse,  au  sens 
descriptif  de  ce  mot.  Les  parties  se  forment  les  unes 
après  les  autres  ;  il  n'y  a  pas  simple  u  développe- 
ment »  au  sens  de  déploiement  de  quelque  chose  qui 
aurait  existé  préalablement,  quoique  sous  une  forme 
plus  réduite  ;  il  n'y  a  pas  «  évolution  »  dans  la  vieille 
acception  du  mot. 

Le  mot  «  évolution  »  sert  souvent  en  français  à 
désigner  la  théorie  de  la  descendance.  Ici,  nous 
n'envisageons  pas  cette  signification  moderne  du  mot 
latin  evolutio.  Dans  son  ancienne  acception,  il  signi- 
fierait plutôt  exactement  le  contraire  ;  il  veut  dire 
qu'il  n'y  a  ni  formation  de  parties  nouvelles,  ni 
transformation,  mais  simplement  croissance,  et  ceci 
doit  s'entendre,  non  de   la  race  mais  de  l'individu. 

Le  développement  individuel  résulte  d'un  très 
grand  nombre  de  processus  particuliers  distincts. 

Nous  proposons  de  les  appeler  «  processus  mor- 
phogènes élémentaires  »  ;  donnons-en  comme  exem- 
ple l'invagination  de  l'endoderme  et  sa  division  en  | 
trois  parties  distinctes.  Si  nous  donnons  maintenant 
le  nom  «  d'organes  élémentaires  »  aux  diverses  par- 
ties de  forme  constante  qui  constituent  chaque  stade 
ontogénétique,  et  dont  chacune  est  le  résultat  d'un 
processus  élémentaire,  nous  pourrons  dire  que 
chaque  stade  embryologique  est  constitué  par  un 
certain    nombre    d'organes    élémentaires.     L'anneau 


MORPHOGÉNÈSi:    ÉLÉMENTAIRi:  29 

inésenchymateux,  le  cœlomc,  rintesliD  moyen  sont 
des  organes  de  celte  catégorie.  Il  est  important  de 
bien  remarquer  que  le  mot  élémentaire  se  rapporte 
toujours  ici  à  ce  qui  est  à  proprement  parler  mor- 
phogénèse  visible  et  ne  s'applique  jamais  à  ce  qu'on 
peut  appeler  élémentaire,  au  sens  physiologique  de 
ce  mot.  Un  processus  élémentaire,  pour  nous,  est 
tout  simplement  un  acte  morphogénique  bien  défini^ 
dont  l'organe  élémentaire  sera  le  résultat. 

Les  organes  élémentaires  sont  caractérisés  par 
leur  position  et  leurs  propriétés  histologiques.  Dans 
beaucoup  de  cas,  leurs  caractères  histologiques  sont 
parfaitement  définis;  il  en  est  ainsi,  par  exemple, 
pour  les  cellules  des  trois  feuillets  germinatifs  ;  dans 
d'autres  cas,  bien  que  d'apparence  histologique  idtMi- 
tique,  les  organes  élémentaires  n'en  sont  pas  moins 
bien  difTérenciés,  comme  on  peut  le  démontrer,  soit 
par  leur  résistance  différente  aux  traumatismes,  soit 
par  tout  autre  moyen.  Mais  il  n'y  a  pas  autant  de 
types  histologiques  différents  qu'il  y  a  d'organes 
caractérisés  par  leur  position  :  au  contraire,  il  y  a  un 
grand  nombre  d'organes  de  même  type  histologique, 
disséminés  dans  les  dilTérentes  parties  de  l'orga- 
nisme ;  tel  est  le  cas  des  muscles  et  des  nerfs. 

Il  ne  sera  pas  sans  importance  pour  noire  lïilure 
Ihéorie  du  développement  de  noter  soigneusement  ce 
fait  que  la  spécialisation  est  plus  stricte  dans  la 
position  des  parties  embryonnaires  (|ue  dans  leur 
histologie. 

Les  organes  élémentaires  ne  sont  pas  seulement 
caractérisés  par  leur  position  et  leur  histologie  mais 
aussi   pai-   leur   foruK^  el  hîurs   dimensions   relatives. 
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De  même  que  la  position  et  l'histologie  des  organes 
sont  indépendantes  l'une  de  l'autre,  de  même  on  peut 
rencontrer  à  un  stade  embryologique  déterminé  un 
grand  nombre  d'organes  qui,  possédant  tout  à  la  fois 
leur  position  caractéristique  et  la  même  histologie, 
peuvent  cependant  être  différents  de  forme  ou  de 
taille  ou  sous  les  deux  rapports  à  la  fois.  Les  pièces 
du  squelette  des  Vertébrés  ou  de  l'Echinus  adulte 
sont  les  meilleurs  exemples  de  ce  fait  très  important 
d'organogénèse.  Si  nous  passons  maintenant  des 
organes  élémentaires  aux  processus  élémentaires, 
nous  pouvons  dire  que  la  détermination  de  la  taille 
relative  des  organes  est  la  conséquence  d'une  durée 
spécifique  des  processus  morphogènes  élémentaires, 
qui  leur  ont  donné  naissance. 

J'ai  à  peine  besoin  de  remarquer  que  l'histologie, 
la  forme  et  la  dimension  des  organes  élémentaires 
sont  également  l'expression  de  leur  fonction  physio- 
logique présente  ou  future.  Tout  au  moins,  elles 
préparent  en  quelque  sorte  cette  fonction  par  une 
espèce  de  métabolisme  spécifique  qui  débute  de  très 
bonne  heure. 

L'ensemble  de  la  morphogénèse  individuelle  a  été 
divisé  par  quelques  embryologistes  en  deux  périodes 
différentes  :  dans  la  première,  se  constituent  les 
ébauches  de  l'organisation  du  «  type  )>  ;  dans  la 
seconde  s'accomplissent  les  différenciations  histo- 
physiologiques  (von  Baer,  Gôtte,  Roux).  Une  telle  di- 
vision est  certainement  légitime,  quoiqu'elle  ne  puisse 
pas  être  prise  absolument  à  la  lettre.  Son  application 
rencontre  d'ailleurs  certaines  difficultés,  dans  beau- 
coup de  larves  et  aussi  d'ailleurs  chez  toutes  les  plantes 
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Cette  mention  des  végétaux  nous  conduit  à  établir 
le  dernier  de  nos  résultats  analytiques.  Si  un  germe 
animal  passe  dans  le  cours  de  son  développement  du 
stade  d  au  stade  g  par  Tintermédiaire  des  stades  e  et  f, 
nous  pouvons  dire  que  le  tout  du  stade  d  est  devenu 
le  tout  du  stade  g  ;  mais  nous  ne  pouvons  pas  dire 
qu'il  y  ait  une  certaine  partie  de  g  qui  soit  d,  nous 
ne  pouvons  pas  dire  que  r/  =  r/  +  a  ;  chez  les  végétaux, 
au  contraire  nous  pouvons  le  dire,  chez  eux  le  stade 
g  est  réellement  égal  •aa-{-b-\-c-{-d-{-e-\-f-\-cf.  : 
tous  les  stades  antérieurs  sont  actuellement  visibles 
comme  parties  du  dernier.  Le  grand  embryologiste 
Cari  Ernst  von  Baer  avait  très  clairement  remarqué 
ces  différences  analytiques  entre  les  morphogénèses 
animale  et  végétale.  Ces  différences,  cependant,  pa- 
raissent un  peu  moins  marquées  si  nous  nous  rappe- 
lons ([ue  les  plantes  ne  sont,  dans  un  certain  sens, 
([ue  des  colonies  et  non  des  individus,  et  d'autre  pari 
que  les  Coraux,  les  Bryozoaires,  les  Ilydroïdes  et 
les  Ascidies  nous  offrent  des  analogies  avec  les 
végétaux.  Toutefois,  ces  restrictions  n'annulent  pas 
complètement  les  différences  que  nous  avons  signa- 
lées. Si  un  stade  embryogéni(|ue  semble  perdu  dans 
le  suivant,  cela  paraît  presque  entièrement  dû  aux 
nombreux  plissements,  invaginations,  migrations  de 
cellules  et  de  complexes  cellulaires  (jui  se  piodiiisonl 
dans  la  morphogénèse  animale;  ces  processus  soni 
presque  complètement  absents  chez  les  végétaux, 
même  dans  leurs  premiers  stades  ontogénétiques.  Si 
nous  ajoutons  (ju<,'  pres(|ue  toutes  les  surfaces  se 
forment  à  l'extérieur  chez  les  végétaux,  à  l'intérieur 
chez  les  animaux,  nous  aurons  énuméré  avec  exacti- 
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tude  les  différences  qui  séparent  les  uns  et  les  autres. 
Ces  faits  mettent  en  évidence  cette  diversité  entre  les 
animaux  et  les  plantes  qu'on  peut  exprimer  au  mieux 
en  disant  que  les  premiers  sont  des  formes  «  fermées  » 
et  les  secondes  des  formes  «  ouvertes  ». 

Les  animaux  atteignent  un  état  où  ils  sont  ler- 
minés  ;  les  plantes,  au  moins  dans  la  plupart  des 
cas,  ne  sont  jamais  terminées. 

Si  les  conclusions  analytiques  qu'on  peut  tirer  de 
l'embryologie  descriptive  et  comparée  ne  sont  pas 
plus  nombreuses,  si  elles  n'apprennent  pas  grand'chose 
de  nouveau,  c'est  une  conséquence  inévitable  de 
l'emploi,  comme  méthode  scientifique,  de  la  descrip- 
tion et  de  la  comparaison  pures. 


LIMITE    DE    LA    DESCRIPTION    PURE    COMME    METHODE 
SCIENTIFIQUE 

Nous  avons  analysé  les  données  de  l'embryologie 
descriptive  autant  que  nous  avons  pu  et  cependant 
nous  devons  avouer  que  ce  que  nous  avons  trouvé 
ne  peut  pas  être  l'essentiel  de  ce  qu'il  y  a  à  savoir 
sur  la  morphogénèse  individuelle.  Nous  n'avons  vu 
jusqu'ici  que  la  surface  du  phénomène,  il  nous  faut 
une  connaissance  plus  approfondie  de  son  essence. 
Pourquoi  se  produisent  tous  ces  plissements,  ces 
courbures^  cette  histogenèse  et  tous  les  autres  pro- 
cessus que  nous  avons  décrits?  Il  doit  y  avoir  quelque 
chose  quf,  pour  ainsi  dire,  les  conduit. 

On  trouve  dans  le  Traité  de  Mécanique  de  Gustave 
Kirchhoff  cet  aphorisme  très  connu,  que  le  devoir 
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de  la  mécanique  est  de  décrire  complèleinent  et  le 
plus  siuipleineiit  possible  tous  les  mouvements  (|ui 
se  rencontrent  dans  la  nature.  Cette  affirmation, 
([ui  peut  sembler  peu  justifiée,  même  en  mécanique, 
a  eu  une  influence  pernicieuse  sur  la  biologie.  On 
était  très  content  de  pouvoir  dire  :  «  Décrire  î» — mais, 
c'est  précisément  ce  que  nous  avons  toujours  fait  î 
Maintenant  nous  voyons  que  nous  avons  eu  raison, 
puisqu'un  physicien  célèbre  nous  l'affirme.  On  ne 
voyait  pas  que  Kirchhoff  avait  ajouté  les  mots  : 
«  complètement  et  le  plus  simplement  possible  ».  En 
outre,  on  ne  remarquait  pas  ([ue  Ivirchlioff  n'a 
jamais  regardé  comme  le  but  ultime  de  la  physique, 
la  description  des  orages,  des  éruptions  volcaniques 
ou  des  érosions.  Et  ce  n'est  cependant  qu'à  des 
descriptions  semblables  qu'on  peut  comparer  les 
descriptions  faites  par  les  biologistes. 

Les  physiciens  ont  toujours  utilisé  à  la  fois  l'expé- 
rience et  la  construction  hypothétique.  KirchhofY  lui- 
même  procédait  ainsi  et  avec  succès.  C'est  par  ces 
moyens  (pi'ils  ont  cherché  à  résoudra'  leurs  pro- 
blèmes ;  s'ils  n'ont  ])as  toujours  été  ;ui  delà  de  la 
description,  c'est  uniquement  (pumd  ils  avaient  trouvé 
cjuelque  chose  de  réellement  élémentaire  ;  mais  ils 
expli(/ii(iienl  avec  l'aide  des  données  élémentaires  ce 
qui  n'esl  pas  élémentaire  en  soi-nirmc. 

(Test  la  mèlhode  de  la  physicpic  et  non  ses  résul- 
tais (jue  la  science  de  la  morphogénèse  doit  s'appro- 
prier si  elle  veut  j>i-ogress(M' ;  et  c'<'sl  cette  niélhodc 
(pie  nous  essaierons  nous-inème  dappiicpiei-.  La 
physiologie  prnpi«'ineid  dile  n'a  jamais  èir  si 
eonlenle   d'elle-inèine    el    à  si    comle  vue    (pi'elie    ail 
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pensé  n'avoir  rien  à  apprendre  des  autres  sciences. 
Mais  longtemps  la  morphologie  n'a  pas  eu  cette  mo- 
destie ;  la  pure  description  et  la  comparaison  des 
choses  décrites  furent,  pendant  plus  de  quarante  ans, 
son  unique  but;  l'unique  résultat  fut  la  création  d'ar- 
bres généalogiques  du  caractère  le  plus  probléma- 
tique. 

On  ne  voyait  pas  que  la  science  doit  commencer 
par  l'étude  des  faits  actuels,  qui  se  passent  sous  nos 
yeux,  et  non  pas  par  des  recherches  problématiques 
sur  le  passé. 

Mais,  avant  d'entrer  plus  avant  dans  l'étude  de  la 
méthode  embryologique  expérimentale  véritablement 
rationnelle,  qui  peut  être  regardée  comme  une  nou- 
velle méthode,  puisque  sa  prédominance  a  été 
complètement  oubliée  depuis  le  xviii^  siècle,  nous 
devons  d'abord  analyser  rapidement  quelques  essais 
d'explication  de  la  morphogénie  au  moyen  exclusif 
de  constructions  hypothétiques.  De  tels  essais  sont 
importants  comme  point  de  départ  de  recherches 
exactes  et  ils  méritent  attention  parce  qu'ils  mon- 
trent que  leurs  auteurs  n'avaient  pas  complètement 
oublié  qu'il  y  a  dans  la  morphologie  d'autres  pro- 
blèmes à  résoudre  que  ceux  qui  sont  du  domaine  de 
la  «  phylogénèse  ». 


II.  _  MOnPIIOGÉNÉSE  THÉORIQUE 
ET  EXPÉRIMENTALE 

1.    BASES  DE  LA   PHYSIOLOGIE  DU  DÉVELOPPEMENT 
<(  ÉVOLUTION  ..    ET   «  ÉPIGÉNÉSE  >. 


THEORIE    DE    WEISMANN 

Entre  toutes  les  théories  purement  hypothétiques 
(le  la  morphogénèse,  celle  d'Auguste  W'eismann  (1) 
paraît  avoir  exercé  la  plus  grande  influence  et  elle 
semble  aussi  la  plus  logique  et  la  mieux  élaborée. 
La  théorie  du  «  plasma  germinatif  »  est  habituelle- 
ment considérée  comme  une  théorie  de  l'hérédité,  et 
c'est  exact,  en  ce  sens  que  le  problème  de  l'hérédité 
a  été  le  point  de  départ  de  ses  spéculations  hypo- 
thétiques et  qu'il  en  forme,  à  un  certain  point  de  vue, 
la  plus  importante  partie. 

Mais,  à  proprement  parler,  la  théorie  de  W  eis- 
mann  se  compose  de  deux  parties  indépendantes, 
relatives  Tune  à  la  morphogénèse  et  l'autre  à  l'héré- 
dité ;  la  première,  seule,  doit  nous  occuper  ici  ;  ce 
({u'on  désigne  habituellement  sous  le  nom  de  doctrine 
de  la  «  continuité  du  plasma  germinnlit*  ■  sera  discuté 
dans  un  chapitre  ultérieur. 

Weismann  prétend   (juiine    stiuctiirr  très  coiupli- 

i^l)  Das  Keimplasma,  Jena,   189'2. 
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quée,  située  au  delà  des  limites  de  visibilité  même 
aux  plus  forts  pouvoirs  convergents,  est  le  fondement 
de  tous  les  processus  morphogénétiques. 

Tandis  qu'une  portion  de  cette  structure  se  trans- 
met de  génération  en  génération  comme  la  base 
même  de  l'hérédité,  une  autre  partie  est  dissociée 
pendant  le  développement  individuel  et  dirige  le 
développement  par  cette  dissociation  même.  L'ex- 
pression «  portion  »  de  cette  structure  demande 
quelque  explication.  Weismann  suppose  que  plu- 
sieurs exemplaires,  plusieurs  copies  de  cette  struc- 
ture sont  contenus  dans  une  cellule  germinative  et 
c'est  à  ces  exemplaires  que  le  mot  «  portion  »  a  été 
appliqué  par  nous  :  un  exemplaire,  au  moins,  doit 
être  dissocié  pendant  Fontogénie. 

On  suppose  que  la  structure  morphogénétique  est 
localisée  dans  le  noyau  des  cellules  germinatives,  et 
Weismann  imagine  que  la  dissociation  de  cette 
structure  est  accomplie  par  la  division  nucléaire. 
Les  parties  les  plus  fondamentales  sont  séparées  les 
unes  des  autres  pendant  la  segmentation  de  l'œuf. 
Le  mot  «  fondamental  »  doit  être  compris  comme 
s'appliquant,  non  aux  éléments  propres  ou  aux 
complexes  d'éléments  de  l'organisation,  mais  aux 
caractéristiques  de  la  symétrie;  la  première  division, 
par  exemple,  peut  séparer  la  partie  droite  de  la 
partie  gauche  de  la  structure,  la  seconde  ses  parties 
supérieures  et  inférieures,  de  telle  sorte  qu'après  la 
troisième  division  ou  segmentation  équatoriale,  les 
huit  parties  essentielles  de  l'organisation  en  minia- 
ture sont  séparées  les  unes  des  autres.  Car,  nous 
devons  l'ajouter  dès   maintenant,  cette  organisation 
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réduite  est  supposée  construite  d'une  manière  diffé- 
rente suivant  les  trois  plans  de  l'espace,  comme  il  en 
est  de  l'organisme  adulte.  Weismann  concède  que 
nous  ignorons  la  véritable  nature  des  relations  qui 
doivent  exister  entre  les  différentes  parties  dissociées 
de  la  structure  morphogénétique  fondamentale  et  le 
processus  réel  de  la  morphogénèse.  Il  est  suffisant 
qu'on  puisse  imaginer  de  telles  relations. 

A  la  fin  de  l'organogénèse  la  structure  est  supposée 
avoir  été  dissociée  en  ses  éléments,  et  ces  cléments, 
qui  peuvenl  être  des  composés  chimiques,  déter- 
minent le  soit  de  chacune  des  cellules  de  l'organisme 
adulte. 

Arrêtons-nous  un  moment  sur  ce  point.  11  ne  peut 
être  mis  en  doute  que  la  théorie  de  \\'eismann  ne 
ressemble  beaucoup  à  la  vieille  doctrine  de  1'  «  évo- 
lution »  (kl  xviu^  siècle,  si  ce  n'est  qu'elle  est  un  peu 
moins  frustre.  Le  poussin  n'est  pas  supposé  être 
individuellement  présent  dans  l'œuf  de  la  i)Oule  avant 
le  développement,  et  l'ontogénie  n'est  pas  envisae^ée 
comme  un  simple  accroissement  de  ce  poussin  en 
miniature.  Mais,  ce  qu'on  suppose  présent  dans  l'œuf 
n'est  rien  de  moins  qu'une  chose  dont  chacune  des 
parties  correspond  à  chacune  des  jiarties  du  poussin, 
quoique  cependant  sous  un  aspeci  (lilfi'rent,  tandis 
que  toutes  les  relations  de  toutes  les  parties  de  runc 
sont  identi((ues  à  celles  de  toutes  les  parties  ih; 
l'autre.  Cette  hypothèse  dune  relation  rigide  et  lixe 
entre  les  diverses  parties  de  la  stiiicliuM;  morplio- 
généti(|ue  est  indispensable  si  l'on  juhncl  ([in'  la 
dissociation  de  la  structure  se  fait  par  portions  symé- 
triques,   (l'est  là    une   conclusion    vraiment    étrange. 
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mais    non    illogique,    de   la    théorie    de  Weismann. 

Weismann  est  absolument  convaincu  qu'il  faut  une 
théorie  «  évolutionniste  »,  dans  l'ancienne  acception 
du  mot,  pour  rendre  compte  des  faits  de  l'ontogénie, 
et  que  1'  «  épigénèse  »  n'est  acceptable  que  dans  l'em- 
bryogénie descriptive,  où  incontestablement  comme 
nous  le  savons,  une  diversité  visible  se  produit, 
mais  qu'elle  ne  pourra  jamais  former  la  base  d'une 
véritable  théorie  morphogénétique.  Théoriquement, 
une  div^ersité  préexistante  se  transforme  en  une 
autre.  Une  théorie  épigénétique  conduirait  tout  droit, 
pense  Weismann,  en  dehors  des  limites  de  la  science 
de  la  nature,  car  il  est  de  fait  que  de  semblables 
théories,  quand  elles  ont  été  complètement  dévelop- 
pées, ont  toujours  amené  leurs  auteurs  à  des  conclu- 
sions vitalistes.  Et  le  vitalisme  est  considéré  par  lui 
comme  définitivement  éliminé. 

Dans  ces  conditions,  nous  avons  le  droit,  semble- 
t-il,  de  dire  que  la  théorie  du  développement  de 
Weismann  repose  sur  une  base  u  dogmatique  ». 

Mais  nous  devons  compléter  l'exposé  de  cette 
théorie  :  Weismann  savait  bien  qu'à  sa  manière  de 
voir  s'attachaient  quelques  graves  difficultés.  Tous 
les  faits  de  ce  qu'on  appelle  la  morphogénèse  adven- 
tive  chez  les  végétaux,  la  régénération  chez  les  ani- 
maux, prouvent  que  la  structure  morphogénétique 
ne  peut  avoir  été  totalement  dissociée  pendant  l'onto- 
génie. Mais  ces  difficultés  n'étaient  pas  insurmon- 
tables. Weismann  suppose,  en  effet,  que  dans  cer- 
tains cas  particuliers  —  et  il  regarde  tous  les  cas  de 
régénération  d'une  partie  d'un  organisme  détruite 
comme  le  résultat  d'une  propriété  spéciale  du  sujet 
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développée  par  le  jeu  des  variations  et  de  la  sélection 
—  Weismann  suppose  donc  que  dans  certains  cas 
particuliers,  des  arrangements  spécifiques  des  minus- 
cules parties  du  plasma  germinatif  se  forment  durant 
le  processus  de  la  dissociation  et  qu'elles  sont  mises 
en  réserve  dans  des  cellules  déterminées  aux  dépens 
desquelles  la  régénération  ou  le  bourgeonnement 
adventif  doit  se  produire,  quand  le  besoin  s'en  fait 
sentir.  «  Plasma  de  réserve  »,  tel  est  le  nom  qui  fut 
donné  à  cet  arrangement  liypotliétique. 

Presque  indépendammentun  autre  auteur  allemand, 
Wilhelm  Roux  il),  a  développé  sur  la  morphogénèse 
des  considérations  théoriques  qui  ressemblent  de  très 
près  à  celles  de  Weismann.  D'après  Roux,  il  existe 
dans  le  noyau  du  germe  une  minuscule  structure 
ultime  qui  dirige  le  développement  par  suite  de  la 
dissociation  de  ses  diverses  parties  pendant  la  série 
des  divisions  nucléaires. 

Mais,  en  dépit  de  cette  similitude  de  [)()inl  de 
départ,  nous  entrons  à  la  suite  de  Roux  dans  un 
chamj)  d'investigations  biologiques  entièrement  diffé- 
rent. Nous  allons  abandonner  les  constructions 
hypothétiques,  au  moins  dans  ce  qu'elles  ont  d'exclu- 
sif, et  nous  allons  aborder  le  domaine  de  l'expérience 
scientifique  en  moi'phologie. 


J)  Die  licileiiliuK/  der  I\ci-nlrilun(/s/it/iircn.  Lcip/iii:,  ISS.'i, 
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MORPHOLOGIE    EXPERIMENTALE 

Au  dix-huitième  siècle, la  morphogénèse  individuelle 
constituait  le  centre  des  préoccupations  biologiques 
et  elle  fut  étudiée  expérimentalement  par  les  méthodes 
les  plus  adéquates,  mais  son  intérêt  diminua  peu  à 
peu  jusqu'à  ce  que  la  physiologie  de  la  forme,  en 
tant  que  science  indépendante,  eut  été  presque  entiè- 
rement oubliée.  Il  en  fut  ainsi,  au  moins  en  ce  qui 
concerne  la  biologie  zoologique.  La  zoologie  offi- 
cielle, au  moins  en  Europe,  néglige  encore  complè- 
tement aujourd'hui  la  physiologie  de  la  forme.  Les 
botanistes,  on  doit  le  reconnaître,  n'ont  jamais  inter- 
rompu si  complètement  la  continuité  historique.  La 
botanique  n'a  jamais  cessé  d'être  regardée  comme 
une  science  unique  et  n'a  jamais  été  divisée  en  plu- 
sieurs parties  comme  la  zoologie.  Physiologie  zoolo- 
gique et  Morphologie  zoologique  ne  furent  pas  plus 
en  rapport  l'une  avec  l'autre,  pendant  de  longues 
années,  que  la  philologie  et  la  chimie. 

11  se  trouva  toujours,  il  est  vrai,  quelques  indivi- 
dualités qui  s'opposèrent  à  ce  courant.  Wilhelm 
His  (1),  par  exemple,  décrivait  l'embryogénie  du 
poulet  suivant  une  méthode  originale,  dans  le  but  de 
découvrir  les  relations  mécaniques  des  diverses  par- 
ties de  l'embryon. 

Il  développa  aussi  très  nettement  cette  idée  que  le 
but  de  l'embryologie  n'est  autre  que  la  dérivation 
mathématique  de  la  forme  adulte  de  la  distribution 
de  la  croissance  dans  le  germe. 

(1)  Unsere  Kôrperform,  1875. 
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*  Avec  Alexandre  Goelte  (1  j  nous  trouvons  une  autre 
série  de  considérations  analytiques  sur  lontogénie. 
Newporl.  dès  1850,  et  plus  lard  Pllùger  et  Rauber  ins- 
lituèrenl  sur  des  (ruts  de  grenouille  des  expériences 
qui  peuvent  réellement  èlre  considérées  comme  une 
anticipation  de  ce  qui  devait  suivre.  Mais  c'est 
\\  ilhelin  Koux  i'2),  actuellement  professeur  d'anato- 
mie  à  Halle,  qui  entra  en  lice  le  premier  avec  un 
programme  très  détaillé.  11  savait  non  seulement 
comment  se  posait  le  [)roljlènie,  mais  aussi  comment 
il  fallait  l'altaciuer,  pleinement  convaincu  de  Timpor- 
tance  de  ce  qu'il  entreprenait.  Il  désigna  sous  le  nom 
de  Enlirickeliinçjsmeclianik  —  mécanique  du  déve- 
loppemeiil  —  cette  nouvelle  branche  de  la  science 
anatomique  dont  il  essaya  de  poser  les  bases. 

.le  ne  puis  laisser  échapper  cette  occasion  de  pro- 
clamer à  (juelle  haute  valeur  on  doit,  selon  moi.  esti- 
mer les  services  rendus  par  Roux  à  l'étude  systéma- 
tique de  la  morphogénèse.  Je  me  sens  d'autant  plus 
obligé  à  une  telle  déclaration  que  j'aurai  plus  tard  à 
contredire,  non  seulement  j^lusieuis  de  ses  l'ésultals 
positifs,  mais  aussi  la  plupart  de  ses  considérations 
lhéori([ues.  11  a  lui-même  abandonné  une  grande 
])arlie  de  ce  ipiil  avait  h;  plus  fortement  défendu  il 
y  a  dix  ans.  Mais  la  place  occupée  j)ar  Roux  dans 
rilisloii'e  (le  l;i  biologie  ne  J>enl    «Mi-e  ('diileslei',    ([iielle 


i\)  Die  Enliri('k('lun(/s(/csrhii'/ilc  (1er  Vnke,  \ .c'\\y/.\\z ,  ISTf). 

(2)  Gesanimelle  AbluindluiKjen,  I.cip/.ij^  iï^'X).  Publications 
tliéoriques  les  plus  importantes  :  Zeihchr.  liiol.  21,  1880; 
/)ie  EnUvicheliiinismeclianih  der  Orqanismen.  Wien,  ISÎM)  ; 
Vorln'uie  und  Aufadlzr  iiber  EnlwtvkclutKjiimechanik,  Hefl  1., 
I.eip/ig,  1 '.)()."). 
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que  soit  la  direction  dans  laquelle  la  science  s'orien- 
tera à  l'avenir. 

Ce  n'est  pas  ici  le  lieu  de  développer  la  méthode 
expérimentale.  On  sait  que  l'expérience,  par  cela 
même  qu'elle  isole  les  constituants  simples  des  phé- 
nomènes compliqués,  est  un  moyen  privilégié  pour 
découvrir  les  relations  de  causalité. 

Voyons  maintenant  quelles  sont  les  relations  cau- 
sales que  Wilhelm  Roux  a  établies  à  l'aide  de  l'expé- 
rience morphogénétique. 


TRAVAUX    DE    WILHELM    ROUX 

On  sait  qu'une  hypothèse  particulière  sur  la  base 
du  développement  individuel  en  fut  le  point  de  départ. 
Gomme  Weismann,  il  suppose  qu'il  existe  dans  le 
germe  une  structure  très  compliquée  et  que  la  divi- 
sion nucléaire  a  pour  effet  de  dissocier  cette  struc- 
ture ;  il  apportait  d'ailleurs  certains  indices  qui 
devaient  démontrer  la  certitude  de  son  hypothèse. 

On  a  observé  dans  beaucoup  de  cas  une  relation 
étroite  entre  l'orientation  du  premier  sillon  de  seg- 
mentation et  celle  du  plan  de  symétrie  principal  de 
l'adulte^  Le  premier  plan  de  segmentation,  par 
exemple,  correspond  très  souvent  au  plan  médian,  ou 
bien  il  le  coupe  à  angle  droit.  Dans  d'autres  cas, 
comme  dans  ceux  qui  ont  élé  particulièrement  envi- 
sagés dans  la  doctrine  de  la  généalogie  cellulaire,  on 
a  vu  certaifies  cellules  germinatives  correspondre  en 
définitive  à  des  organes  déterminés.  N'est-ce  pas  un 
excellent  argument  en  faveur  de  la  théorie  qui  regarde 
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la  division  nucléaire  comme  le  principal  facteur  de  la 
différenciation  ?  Il  est  vrai  que,  dans  certains  cas,  cette 
relation  étroite  entre  la  segmentation  et  la  symétrie 
ne  se  manifestait  pas,  mais  c'était  toujours  la  consé- 
quence d'un  trouble  expérimental,  par  exemple  de 
Tinllucnce  d'une  direction  anormale  de  la  pesanteur 
obtenue  en  retournant  l'œuf  sens  dessus  dessous,  de 
sorte  que  dans  ces  conditions  il  était  toujours  facile 
de  faire  rentrer  chacun  de  ces  cas  dans  la  théorie 
générale,  en  admettant  une  sorte  tV<  anachronisme  » 
dans  la  segmentation. 

Mais  Roux,  qui  n'était  pas  complètement  satisfait 
par  ces  premiers  indices,  chercha  des  preuves  expé- 
rimentales et  c'est  dans  cette  indication  qu'il  institua 
une  expérience  devenue  célèbre  (1|.  Il  tua,  au  moyen 
d'une  aiguille  chaude,  un  des  deux  premiers  blasto- 
mères  de  l'œuf  de  la  grenouille,  immédiatement  après 
la  fin  de  la  première  segmentation,  et  surveilla  le 
développement  de  la  cellule  survivante.  Il  vit  se 
former  un  demi-embryon  typique  qui  était  aussi 
exactement  une  moitié  d'organisme  que  pourrait  l't'^lre 
un  embryon  bien  développé  qu'on  aurait  sectionné  en 
deux  parties  avec  un  rasoir.  C'était,  j)ai*liculièrement 
dans  la  partie  antérieure  de  l'embryon,  que  sa  valeur 
de  demi-organisme  était  le  plus  facile  à  mettre  en 
évidence. 

Tout  cela  semble  une  preuve  en  faveur  de  la  théorie 
du  développement  di'  W'eisniann  et  de  Houx,  une 
preuve  de  l'hypothèse  (juil  y  a  <lans  l'ceuf  une  struc- 
ture très  compli({uée,  déterminant    l'ontogénie,  pai- 

(1)  Virchoœ's  Archir.  1 1 1,  1888. 
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le  fait  même  de  sa  dissociation,  laquelle  se  produisait 
au  cours  des  divisions  cellulaires  successives,  grâce 
à  la  division  karyokinétique  du  noyau. 

11  semblera,  je  suppose,  aux  observateurs  impar- 
tiaux que  les  conclusions  tirées  par  Roux  de  son 
expérience  dépassent  un  peu  la  limite  légitime.  Incon- 
testablement, le  développement  d'une  moitié  de  gre- 
nouille aux  dépens  de  la  moitié  d'un  œuf  démontre 
l'existence  d'une  certaine  espèce  d'évolution.  Mais, 
en  ce  qui  concerne  le  noyau,  quelque  chose  a-t-il  été 
découvert,  a-t-il  été  prouvé?  Si  le  noyau  a  été  pris 
en  considération,  c'est  seulement  en  raison  de  l'idée 
courante  qu'il  a  un  rôle  à  jouer  dans  la  morphogénèse. 
Bientôt  les  faits  deviendront  encore  plus  ambigus. 


EXPERIENCES     SUR    LES    OEUFS    D  OURSIN 

Les  résultats  obtenus  par  Roux  furent  publiés  pour 
la  première  fois  en  1888;  trois  ans  plus  tard,  j'ai 
essayé  de  répéter  son  expérience  fondamentale  sur 
un  autre  objet  et  avec  une  méthode  un  peu  diffé- 
rente. Je  savais,  par  les  recherches  cytologiques  des 
frères  Hertwig  et  de  Boveri,  que  les  œufs  de  l'oursin 
commun  [Echinus  microtabercalatus)  sont  capables 
de  résister  à  toutes  sortes  de  traitements  violents.  En 
particulier,  quand  on  les  divise  en  fragments  en  les 
secouant,  les  fragments  survivent  et  continuent  à  se 
segmenter.  Je  profitai  de  ces  faits  pour  mes  desseins 
particuliers,  .le  secouai  assez  violemment  des  germes 
au  stade  deux,  et  je  réussis,  dans  un  certain  nombre 
de  cas,  soit  à  tuer  l'un  des  blastomères  sans  blesser 
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le  second,  soit  à  séparer  les  deux  blastomères  l'un 
de  l'autre  (1). 

Suivons  maintenant  le  développement  de  la  cellule 
survivante  isolée.  Elle  se  segmente  exactement 
comme  elle  l'aurait  fait  si  elle  avait  encore  été  au 
contact  de  sa  cellule  sœur,  de  sorte  que  chacun  des 
stades  successifs  de  la  segmentation  représente 
exactement  la  moitié  de  sa  constitution  normale. 
La  phase  correspondant  par  exemple  au  stade  seize, 
qui  n'était  formé  dans  nos  individus  que  de  huit  cel- 
lules, montrait  deux  micromères,  deux  macromères 
et  quatre  cellules  de  taille  moyenne,  exactement 
comme  un  germe  au  stade  seize  qui  aurait  été  sec- 
tionné en  deux  parties. 

De  plus,  la  forme  de  l'ensemble  était  celle  d'un 
hémisphère.  Jusque  là,  mes  résultats  concordaient 
avec  ceux  de  Roux. 

Le  développement  de  l'Echinus  se  fait  assez  rapi- 
dement, la  segmentation  étant  complète  en  quinze 
heures  environ.  Je  remarquai,  le  soir  du  premier  jour, 
alors  que  le  germe  se  composait  de  dinix  cents  élé- 
ments environ,  que  les  bords  de  l'hémisphère  se 
rapprochaieni  un  peu  l'un  de  l'autre,  comme  si  le  tout 
allait  se  transformer  en  une  petite  sphère.  Ln  elVel, 
le  matin  suivant,  je  trouvai  dans  la  cuv«'ttt'  une  petite 
blastula  complète. 

Je  pensai  néanmoins  que,  conformément  aux  résul- 
tats obtenus  par  Houx,  je  trouverais  le  lendemain  un 
demi-organisme;  mais  l'événement  fut  tout  dilVérent. 

C'est  une  gastruhi  lypitpie,  rinuplèlc  et  entière,  que 

il;  Zcilschi-.  triss.  ZooL,  ."k^,  1S*)1. 
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je  trouvai  dans  la  cuvette^,  une  gastrula  ne  différant 
d'une  gastrula  normale  que  par  sa  taille  ;  et  cette 
gastrula  réduite  mais  entière  et  complète  fut  suivie 
d'une  larve   pluteus    également    entière    et  noî'male 

C'est  exactement  l'opposé  du   résultat  obtenu  par 


FiG.  5.  —  Expériences  sur  l'Échimis. 

a\  et  61.  Gastula  et  pluteus  normaux. 

^2  et  62.  Demi-gastrula  et  demi-pluteus,  tels  qu'ils  devraient  ré- 
sulter du  développement  d'un  des  deux  blastomères  isolés,  selon 
la  théorie  de  1'  «  évolution  ». 

03  et  63.  Gastrula  réduite  et  complète  et  pluteus,  tels  qu'ils  résultent 
en  réalité  du  développement  d'un  des  deux  premiers  blastomères 
isolés. 


Roux  :  l'un  des  deux  premiers  blastomères  a  donné 
une  demi-segmentation  comme  dans  le  cas  étudié 
par  Roux,  mais  il  en  est  résulté  finalement  un  orga- 
nisme complet  à  la  suite  d'un  simple  réarrangement 
des  matériaux  sans  l'intervention  de  rien  qui  ressem- 
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ble  à  la  régénération,  au  sens  d'un  bourgeonnement 
au  niveau  d'une  blessure. 

Si  donc  l'un  des  blastomères  du  stade  deux  est 
capable  de  fournir  le  processus  niorpliogénétique  dans 
sa  totalité,  il  devient  impossible  de  supposer  que  la 
division  nucléaire  ait  séparé  n'importe  quelle  sorte  de 
plasma  germinatif  en  deux  moitiés  différentes  ;  et  on 
ne  peut  dire  non  plus  que  le  protoplasma  de  l'œuf  ait 
été  divisé  par  le  premier  plan  de  segmentation  en 
deux  parties  dissemblables,  ce  qui  est  le  postulai 
fondamental  de  la  théorie  de  T  (^  évolution  ».  C'était 
là  un  résultat  fort  important,  suffisant  à  lui  seul 
pour  ruiner  la  théorie  de  V  «  évolution  »  ontogé- 
nique,  la  «  Théorie  de  la  mosaïque  »  comme  on  l'a 
appelée. 

J'élargis  ensuite  le  cercle  de  mes  observations  en 
montrant  qu'au  stade  quatre,  soit  un  seul,  soit  trois 
ensemble  des  quatre  blastomères  sont  en  état  de 
donner  un  organisme  complet  et  symétrique  :  je 
poursuivis  alors  l'un  des  deux  problèmes  essen- 
tiels que  ma  première  expérience  avait  posés  :  ne 
pouvait-on  pas  arriver  à  élucider  avec  précision  le 
rôle  de  la  division  du  noijaii  dans  la  morpliogénèse?(l'). 

On  démontra  d'abord  qu'il  est  possible  d'altérer  la 
segmentation  sans  miciin  risf/iie  poiw  ionidnisme 
résiiltanl,  soit  par  élévation  de  la  température,  soit 
par  dilution  jusqu'à  une  certaine  concentration  de 
l'eau  de  mer.  Les  micromères  peuvent  mancjuer  au 
stade  seize,  ou  au  contraire  ils  peuvent  apparaître 
dès    le    stade   hnil  :  de    toute    manièrr,    la    larve   est 

(1)  ZriÎM-hr.  iriss.  /ooL.  .V),  180'2. 
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toujours  normale.  De  là  suit  qu'il  n'est  pas  indispen- 
sable que  les  divisions  aient  lieu  dans  leur  ordre 
normal . 

Mais  de  plus  grande  importance  encore  est  ce  qui 
suit.  Je  réussis  à  comprimer,  sans  cependant  les  tuer, 
des    œufs    d'Echinus    entre   deux    plaques    de   verre 
assez  rapprochées.  Les  œufs   prirent   la  forme  d'un 
disque  plat  de  grand  diamètre.    Dans  de  tels  œufs, 
toutes  les  divisions  nucléaires  s'orientèrent  perpen- 
diculairement à  la  direction  de  compression,  c'est-à- 
dire  parallèlement  à  la  direction   des  plaques,  aussi 
longtemps  que  dura  la  compression  ;  mais  les  divi- 
sions commencèrent   à   se   produire  à  angle  droit  de 
leur    première    direction    dès    que    la    compression 
cessa.    En  faisant   agir   la  compression  pendant  des 
temps  différents,  il  me  fut  possible  d'obtenir  tous  les 
types   de   segmentation    qu'il    me    plaisait.    Si,  par 
exemple,  je  laissais  les  œufs   comprimés  jusqu'à  ce 
que  le  stade  huit  fût  atteint,  j'obtenais  une  plaque  de 
huit  cellules  disposées  côte  à  côte,  au   lieu  de  deux 
anneaux  de  quatre  cellules   chacun,  comme  dans  le 
cas  normal  ;  mais,  la  première  division   suivante   se 
produisait  à   angle  droit   des  précédentes,   et  il  en 
résultait   au   stade   seize   deux  plaques   superposées 
de    huit  cellules  chacune.    Si  la    compression  était 
continuée    jusqu'au     stade    seize,    on    obtenait    une 
plaque  de  seize  cellules  et  le  résultat  de  la  première 
division  ultérieure  consistait  en  deux  plaques  de  seize 
cellules  superposées  l'une  au-dessus  de  l'autre. 

Cependant,  jau  point  de  vue  morphologique  qui 
était  le  mien,  le  phénomène  même  de  la  segmentation 
était   moins  important  que  son  résultat  organogéni- 


MORPHOGÉNÈSE     EXPÉRIMENTALE 


49 


que,  à  savoir  que  toutes  mes  expériences  ont  donné 
des  organismes  absolument  normaux.  Il  est  évident  que 
les  relations  spatiales  des  différentes  divisions  nuclé- 
aires les  unes  avec  les  autres  ne  sont  rien  moins  que 
normales,  dans  les  œufs  soumis  à  la  compression 
expérimentale.  Autrement  dit,  chaque  noyau  a  un 
voisinage  tout  autre  que  dans  le  cas  «  normal  ». 

S'il  n'en  résulte  aucune  différence  dans  le  dévelop- 
pement,  c'est   qui!  ne  peut  y  avoir  aucune   relation 


Vu,.  6.  —  Expériences  de  compression. 

(U  et  61.  Segmentation  normale.  Stade  huit  et  stade  s^eize. 

Oi  et  6a.  Mêmes  .stades  modifiés  par  la  compression  (\oir  le  texte) 


déterminée  entie  les  simples  divisions  nucléaires  et 
1  organogénèse.  Il  devait  résulter,  s«'lon  la  théorie  de 
\«  évolution  »  dirigée  j)ar  \i\  division  nucléaire,  un 
monstre,  un  véritable  chaos  inor|)hogénéti(pie,  de  ce 
l'ait  seul  que  les  noyaux  sont  déplacés  de  leur  posi- 
tion réciproque  fondamentale  (lig.  ()).  C.ependanl,  il 
n'en  résulte  etTcclivrincnt  nucun  monstre,  mais  un 
organisme  normal  ;  c'est  ainsi  (ju'il    l'ut  démontré  de 
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la  manière  la  plus  stricte  que  les  divisions  nucléaires 
n'ont  aucune  importance  dans  la  production  de  l'orga- 
nisation, au  moins  pendant  la  segmentation. 

Des  expériences  de  compression  sur  les  œufs  de  la 
grenouille  (0.  Hertwig)  et  sur  les  œufs  d'Annélides 
(E.  B.  Wilson)  (1)  ont  donné  les  mêmes  résultats 
que  mes  propres  expériences. 

SUR   LA   STRUCTURE  INTIME   DU   PROTOPLASMA   DU   GERME 

Ce  n'est  pas  la  division  nucléaire  qui  peut  être, 
comme  nous  l'avons  dit,  le  fondement  de  l'organo- 
génèse,  et  tout  ce  que  nous  avons  vu  du  développe- 
ment complet  des  blastomères  isolés  semble  bien 
démontrer  que  le  protoplasma,  non  plus,  ne  peut  pas 
rendre  compte  de   la  différenciation   de  l'organisme. 

Mais  n'est-ce  pas  là  une  impossibilité  ?  A  consi- 
dérer plus  profondément  la  nature  du  phénomène 
morphogénétique,  il  semble  que  les  agents  du  miheu 
extérieur  —  absolument  indifférents  à  l'égard  de  la 
spécificité  des  êtres  vivants  —  ne  peuvent  en  aucune 
façon  rendre  compte  d'une  combinaison  morpholo- 
gique au  plus  haut  degré  typique   et  spécifique,  et 

(1)  Dans  mes  expériences  de  compression,  j'avais  modifié 
la  position  relative  des  noyaux  pendant  leur  formation.  Plus 
tard,  j'ai  réussi  à  modifier  l'arrangement  des  cellules  entiè- 
rement constituées  du  stade  huit  et  cependant  j'ai  obtenu  des 
larves  normales  dans  plusieurs  cas.  Mais,  comme  ces  expé- 
riences ne  sont  pas  exemptes  de  certaines  complications  — 
qui  seront  en  parties  élucidées  plus  tard  (voy.  page  73)  —  il 
est  suffisant  de  les  mentionner  ici.  (Pour  autres  détails  voyez 
mon  travail  dans  Arch.  f.  Enlwickelungsmechanik,  XIV,  1902, 
p.  500). 
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qu'il  doit  se  trouver,  quelque  part  dans  l'œuf  lui- 
même,  un  certain  facteur  responsable  au  moins  de 
l'orientation  générale  et  de  la  symétrie  de  la  l'orme 
produite.  Des  considérations  de  ce  genre  me  condui- 
sirent, dès  1893(1),  à  émettre  l'hypothèse  qu'il  existe, 
qu'il  doit  exister  dans  l'œuf  une  structure  intime 
possédant  comme  principaux  éléments  de  symétrie  la 
polarité  et  la  bilatéralité,  une  structure  qui  appartient 
à  chacun  des  plus  petits  éléments  de  l'œuf  et  qui 
peut,  par  analogie,  être  imaginée  sous  la  forme  d'un 
élément  magnétique  (2).  Cette  structure  hypothétique 
aurait  son  siège  dans  le  protoplasma  seul.  Dans 
l'œuf  des  Echinodermes,  elle  serait  capable  d'une 
restitution  si  rapide,  après  avoir  été  troublée,  qu'elle 
échapperait  à  l'observation  et  pourrait  seulement  être 
conclue  par  induction  ;  il  pourrait  cependant  se  ren- 
contrer des  cas  où  il  deviendrait  possible  de  déceler 
réellement  son  existence.  C'est  ainsi  que  les  expé- 
riences de  Roux  sur  la  grenouille  semblent  constituer 
un  de  ces  cas.  Tout  au  moins,  il  est  vraisemblable  de 
supposer  que  si  Roux  a  obtenu  des  moitiés  d'embryons 
de  grenouille,  c'est  parce  que  le  proloplasma  du  blas- 
tomère  isolé  avait  conservé  la  moitié  de  sa  structure 
intime  et  qu'il  n'a  pas  été  capable  de  constituer  avec 
cette  moitié  de  structure  un  ensemble  complet. 

Vérifier  cette  hypothèse  lut  d'nilh'iirs  mon  pi-iiicipal 
objectif,  et  une  telle  véritication  devint  possible  à  la 
suite  d'une  série  d'expéri(Mîces  que  mou   ;uni  T.   11. 


(1)  Millcil.  zool.  Stal.  Neaj>cL  11,  181)3. 

(2)  Mais  les  éléiiiciils  inagnctiques  devraient  aussi  posséder 
la  bilatéralité. 


52  l'organisme  individuel 

Morgan  et  moi-même  fîmes  ensemble  (1)  sur  les  œufs 
de  Cténophores.  C'est  un  groupe  d'animaux  péla- 
giques ayant  quelque  ressemblance  avec  les  méduses, 
mais  d'une  organisation  interne  fort  différente.  Dès 
avant  les  études  analytiques  de  Roux,  le  zoologiste 
Ghun  avait  vu  que  les  blastomères  isolés  des  œufs  de 
Cténophores  se  comportent  comme  des  parties  du 
tout  et  donnent  finalement  un  demi-organisme,  comme 
c'est  le  cas  pour  la  grenouille.  Chun  n'avait  pas  beau- 
coup insisté  sur  sa  découverte  ;  mais  à  ce  moment^  en 
raison  des  nouveaux  points  de  vue  scientifiques,  elle 
apparaissait  comme  très  importante.  Nous  répétâmes 
d'abord  les  expériences  de  Chun  et  obtînmes  les  mêmes 
résultats  que  lui,  avec  cette  seule  exception  que  l'en- 
doderme de  la  demi-larve  de  Beroë  présentait  une 
certaine  tendance  à  devenir  plus  qu'une  «  moitié  ». 
Mais  ce  n'est  pas  là  l'essentiel.  Nous  réussîmes  plus 
tard  à  sectionner  une  certaine  quantité  du  proto- 
plasma de  l'œuf  des  Cténophores,  immédiatement 
avant  le  début  de  la  segmentation,  et  sans  aucu- 
nement blesser  son  appareil  nucléaire  :  dans  tous 
les  cas  où  la  section  avait  été  pratiquée,  sur  le  côté 
de  l'œuf,  il  résulta  de  nos  expériences  un  certain 
type  larvaire  qui  montrait  exactement  les  mêmes 
défauts  que  présentaient  les  larves  provenant  de  l'un 
des  deux  premiers  blastomères. 

C'est  ainsi  que  fut  démontrée  l'hypothèse  de  l'im- 
portance morphogénétique  du  pro/ojo/r/sma.  Dans  nos 
expériences,  le  matériel  nucléaire  était  intact,  mais  il 
manquait    une    portion  4atérale    du  protoplasma   de 

(1)  Arch.  Enlw.  Mech.  2,  1895. 
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l'œuf;  et  ce  qui  manquait  dans  l'adulte  correspondait 
à  ce  manque  de  protoplasma. 

C'est  alors  que  0.  Schultze  et  Morgan  réussirent 
quelques  expériences  démontrant  immédiatement 
que,  même  dans  les  recherches  de  Roux  sur  le  germe 
de  la  grenouille,  le  protoplasma  de  l'œuf  avait  aussi 
joué  un  rôle.  Le  premier  de  ces  auteurs  parvint  à 
élever  deux  emhryons  entiers  de  taille  réduite  en 
comprimant  légèrement  entre  deux  plaques  de  verres 
l'œuf  au  stade  deux  et  en  le  retournant  alors 
sens  dessus  dessous;  Morgan  (li,  après  avoir  tué 
un  des  deux  premiers  hlastomères,  comme  dans 
l'expérience  primitive  de  Roux,  parvint  à  obtenir  du 
survivant  soit  un  demi-développement,  soit  un  déve- 
loppement complet,  suivant  qu'il  le  retournait  ou  non. 

Dans  chacun  de  ces  deux  cas,  c'était,  sans  aucun 
doute,  le  réordonnancement  du  protoplasma  rendu 
possible  par  le  retournement  de  l'œuf  qui  avait 
permis  aux  hlastomères  isolés  de  donner  un  déve- 
loppement total.  La  régulation  chez  les  (eufs  de 
grenouille,  par  rapport  à  la  production  d'un  tout, 
peut  être  appelée  facultative,  tandis  (|ue  cette  même 
régulation  est  obligatoire  dans  les  œufs  (ri^cliinus. 
11  n'est  pas  sans  intérêt  de  noter  que  les  deux  pre- 
miers hlastomères  du  Triton  commun  (c'est-à-dire 
d'une  foniic  (|ui  appailienl  à  un  aulre  gi-onpc  d'Ani- 
phibiens),  séparés  l'un  de  l'aud'c  [)ar  n'iinpoi'le  t|uel 
procédé,  (lévelop[)enl  toujours  un  organisme  compb'l, 
grâce  à  leur  faculté  de  régnhdioii  qui  (\st  obligatoire 
comme  chez  l'Hchinus. 

(1)  Anal.  An:.  10,   181)5. 
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Le  développement  complet  ou  partiel  peut  ainsi 
dépendre  de  la  capacité  ou  de  l'incapacité  de  restituer 
par  régulation  la  structure  intime  (polaire  et  bilatérale) 
du  protoplasma.  La  régulation  comme  l'irrégularité 
du  développement  sont  en  rapport  avec  les  relations 
de  symétrie  fondamentale.  Le  développement  se  fera 
à  moitié  ou  au  quart,  parce  qu'une  moitié  seulement 
ou  un  quart  d'une  certaine  structure  sont  présents,  et, 
d'autre  part,  le  développement,  malgré  un  trouble 
artificiel,  redevient  total  lorsque  la  structure  intime 
est  de  nouveau  totale.  Nous  pouvons  mathématique- 
ment représenter  la  «  totalité  »,  la  «  moitié  »  ou  le 
«  quart  »  de  notre  structure  hypothétique  en  prenant 
trois  axes  d'orientation  rectangulaires.  A  chacun  d'eux, 
ce,  y  ou  z,  correspond  un  certain  état  spécifique  au 
point  de  vue  des  relations  symétriques.  Il  s'ensuit 
que,  s'il  manque  toutes  les  parties  d'un  germe  qui 
sont  définies  par  des  valeurs  négatives  de  y,  alors,  il 
manquera  toute  une  moitié  de  sa  structure  intime  ; 
de  cette  absence  d'une  moitié  de  la  structure  résulte 
l'absence  de  la  moitié  de  Tontogénèse  qui  était  sous 
sa  dépendance.  Mais,  si  la  régulation  a  reproduit  sur 
une  plus  petite  échelle  l'ensemble  de  l'arrangement 
correspondant  à  toutes  les  valeurs  de  ac,  y  et  ^,  le 
développement  peut  alors   s'effectuer   intégralement 

(flg-  7). 

Je  ne  me  dissimule  pas  qu'une  telle  explication  est 
purement  formelle  ;  néanmoins,  elle  n'est  pas  sans 
intérêt,  car  elle  nous  fait  saisir  plus  clairement  la 
différence  entre  ce  que  nous  avons  appelé  la  «  struc- 
ture intime  »  des  germes,  qui  se  rapporte  unique- 
ment à  leur  symétrie  générale  comme  à  celle  de  leurs 
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parties  isolées,  et  une  autre  espèce  de  structure  possible 
du  protoplasma  ovulaire  que  nous  allons  maintenant 
considérer,  et  qui,  au  premier  regard,  semble  consti- 
tuer une  sérieuse  difficulté  pour  les  thèses  que  nous 


Vi(..  7.    —  Schéma  destiné  à  faire  comprendre  la  réijulalion  du 
protoplasme  de  la  <>  moitié»  au  «tout». 

Le  i;r;\n(I  ceivle  représente  la  structure  priniitive  île  Iceuf.  Dans  un 
hiastoiuère  du  statle  deux  isoh',  il  n'existe  d'abord  (|ue  la  ■<  moitié  •• 
de  cette  structure,  par  exemple  le  c<')té  droit  (+)'}■  Si  cette  dtéiii- 
structure  reste  telle,  le  développemeni  ne  produit  «piime  «  moitié  ■>. 
Mais  si  elle  se  transforme  en  structure  «(Mnplète  (de  ladle  réduite' 
par  l'elTet  des  processus  réirulateurs,  aUu's  il  se  d«''\  tdoppe  un 
"  tout  .'. 


avons  défendues  jusqu'à  présont.  1/élude  de  celle 
autre  espèce  de  structure  germinale  nous  permettra 
de  terminer  notre  esquisse  historique  des  premières 

années  de  V EnlivicJ{€lun<)^mcrhanik. 
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SUR    QUELQUES    PARTICULARITES    D  ORGANISATION 
DE    CERTAINS    GERMES 

On  sait,  depuis  1890,  par  l'étude  sérieuse  de  ce 
qu'on  a  appelé  la  «  généalogie  cellulaire  »,  que  dans 
les  germes  de  plusieurs  familles  animales  T-origine  de 
certains  organes  peut  être  rattachée  à  des  cellules 
déterminées  dès  la  segmentation  et  qui  ont  en  propre 
des  caractères  histologiques  particuliers.  De  telles 
recherches  ont  été  poursuivies  avec  le  plus  grand 
soin,  en  Amérique  notamment.  Les  études  de  E.  B. 
Wilson  sur  la  généalogie  cellulaire  de  l'Annélide 
Nereis  ont  été  les  premières  de  ce  genre.  S'il  est 
vrai  que  la  division  nucléaire  n'a  aucune  influence 
déterminative  sur  la  destinée  des  blastomères,  seules 
des  particularités  protoplasmiques  peuvent  être  la 
cause  de  telles  relations  entre  certaines  cellules  de 
segmentation  et  des  organes  particuliers.  Dès  1894, 
j'avais  développé  ces  vues  qui  furent  démontrées 
deux  ans  plus  tard  par  Crampton,  un  élève  de  Wilson, 
au  moyen  de  quelques  très  belles  expériences  sur  le 
germe  du  Dentale  (1).  Les  œufs  de  ce  Mollusque 
contiennent,  aux  environs  de  leur  pôle  végétatif,  une 
masse  d'un  protoplasma  particulier  qui  se  sépare, 
lors  des  deux  premières  segmentations,  par  une  sorte 
de  pseudo-clivage,  conduisant  ainsi  à  des  stades 
composés  de  trois  puis  de  cinq  masses  distinctes,  au 
lieu  de  deux  et  de  quatre  ;  la  masse  supplémentaire 
qu'on  appelle  le  sac  vitôllin  ne  possède  pas  de  subs- 

(1)  Arch.  Enlw.  Mech.  3,  1896. 
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tance  nucléaire  (fig.  S).  Cranipton  supprima  ce  sac 
vitellin  au  stade  deux  et  constata  que  la  segmentation 
du  germe  ainsi  opéré  restait  normale,  excepté  quant 
à  la  taille  et  au  caractère  histologique  d'une  seule 
cellule,  et  que  la  larve  issue  de  ce  germe  était 
complète  sous  tous  les  rapports,  avec  cette  exception 


Fig.  8.  —  Œuf  de  Dentale  (d'après  E.  B.  Wil^on  . 

a.  L'fLMif,  le  protoplasme  est.  composé  de  trois  parties  dilTérentes. 

h.  Premier  stade  de  la  segmentation  ;  le  germe  se  compose  alors 
de  deux  véritables  cellules  et  dune  pseudo-cellule  dépourvue  de 
noyau  ou  sac  vitellin.  C'est  celte  partie  qui  a  été  éliminée  dans 
les  expériences  de  Crampton. 

que  le  mésenchyme  était  absent.  Une  portion  déter- 
minée du  protoplasma  de  l'œuf  se  trouvait  donc  être 
en  relation  avec  toute  une  partie  également  déter- 
minée de  l'organisme,  et  cependant  celte  portion 
(lèterminêe  du  protoplasme  ne  ren/ernuiil  ptis  de 
noyau. 

RÉSULTATS    CÉNÉR.MX    1)K    LA    l'RK.MIKRK    PKIIIODK 
DE    LA    «    MKCANIOI  K    HT    nKVi;L()IMM:>!  KNT    » 


Cette  expérience  de   (li-amplon,  ipii    fui   coiilii-nHM' 
lus  tard  par  W'ilson  hii-iiH^me.    marcpic  la  lin  dr  la 
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première  période  de  cette  nouvelle  science,  la  phy- 
siologie de  la  forme.  Cette  période  avait  été  presque 
exclusivement  consacrée  à  débattre  la  question  de 
savoir  si  la  théorie  de  l'évolution  stricte  pouvait 
expliquer  la  morphogénèse  ou,  en  d'autres  termes, 
si,  oui  ou  non,  était  exacte  la  théorie  de  la  division 
nucléaire  qualitativement  inégale. 

On  démontra  d'une  manière  certaine  l'inexactitude 
de  ces  théories,  et  la  doctrine  de  Weisuiann  se  trouva 
ainsi  réfutée  avec  évidence.  Sans  aucun  doute,  il  y  a 
dans  l'ontogenèse  une  bonne  part  de  véritable  «  épi- 
génèse  »,  c'est-à-dire  de  production  d'une  diversité^ 
non  seulement  quant  à  l'apparence,  mais  quant  à 
la  réalité.  Toutefois,  on  avait  également  pu  recon- 
naître l'existence  d'une  certaine  espèce  de  préforma- 
tion, et  cette  préformation  ou,  si  on  préfère,  cette 
évolution  restreinte  avait  paru  présenter  deux  formes 
différentes.  Tout  d'abord,  on  avait  découvert  une 
structure  intime  du  protoplasma,  manifestée  par  sa 
polarité  et  sa  bilatéralité,  et  ceci  avait  été  étendu  à 
toutes  les  espèces  de  germes,  même  quand  la  pré- 
sence de  cette  structure  avait  semblé  masquée  par  une 
régulation  obligatoire  et  immédiate,  consécutive  aux 
modifications  expérimentales. 

En  outre,  il  y  avait  certains  cas  où  existait  une  vraie 
spécificité  de  certaines  parties  du  germe,  qui  se  trou- 
vaient dans  une  relation  déterminée  avec  des  organes 
déterminés.  Mais  on  montra  que  cette  dernière  espèce 
de  spécificité  appartenait  également  au  protoplasma. 

Il  résulte  de  tout  ce  qu6  nous  avons  vu  sur  l'orga- 
nisation du  protoplasma  et  sur  son  pouvoir  morpho- 
génétique, que  les  œufs  des  différents  animaux  peuvent 
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se  comporter  assez  différemment  sous  ce  rapport  et 
que  les  œufs  peuvent  être,  en  effet,  classés  suivant 
leur  degré  d'organisation.  Ouoique  nous  devions 
abandonner  la  discussion  détaillée  de  ces  faits  à 
la  morphologie  proprement  dite,  nous  allons  cepen- 
dant résumer  très  brièvement  ce  qui  a  été  constaté  à 
ce  sujet  dans  les  différentes  classes  du  règne  animal. 
La  capacité  de  la  structure  inlime  des  blastomères 
isolés  à  «  se  régulariser  »,  pour  former  un  nouveau 
tout  complet,  est  développée  au  plus  haut  degré  chez 
les  œufs  de  tous  les  Echinodermes,  des  Méduses,  des 
Némertes,  de  TAmphioxus,  des  Poissons,  et  dans  une 
classe  d'Amphibiens  (les  Urodèles)  ;  elle  est  faculta- 
tive dans  une  autre  classe  du  groupe  des  Amphibiens, 
les  Anoures,  et  semble  n'être  qu'imparfaitement 
développée  ou  manquer  complètement  chez  les 
Cténophores,  les  Ascidies,  les  Annélides  et  les  Mol- 
lusques. 

Une  organisation  spéciale  des  parties  du  proto- 
plasma se  rencontre  dans  beaucoup  plus  de  cas  qu  on 
navail  pensé  d'abord.  Elle  existe  même  dans  les 
œufs  des  Echinodermes,  comme  l'ont  monh»'  les 
expériences  de  ces  dernières  années  ;  même  ici,  le 
pôle  végétatif  possède  une  espèce  de  spécilicité,  con- 
ciliable  d'ailleurs  avec  un  certain  degré  de  régulation. 

Il  en  est  de  même  chez  les  Méduses,  les  Némertes, 
etc.  ;  mais  jamais  on  n'a  rencontré  chez  les  Mollusques, 
les  Ascidies  et  les  Annélides  aucune  régulation  de 
lorganisalioii  spécilique  du  germe  pendant  la  seg- 
mentation. 

Les  différences  dans  le  degré  de  régula  bible  de  la 
structure  germiiiah^  inlime  |>euvtMil   facilomenl   s'ex- 
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pliquer  par  de  simples  différences  dans  la  consistance 
physique  du  protoplasma  (1).  Mais  toutes  les  particu- 
larités relatives  à  l'organisation  spéciale  du  proto- 
plasma doivent  être  laissées  de  côté  pour  le  moment. 
Ce  sera  une  des  tâches  principales  de  la  théorie 
analytique  de  la  morphogénèse  de  ramener  ces 
différences  à  une  source  commune. 

Le  seul  fait  que  les  différences  ci-dessus  men- 
tionnées dans  la  préformation  germinale  spécifique 
ne  dépendent  nullement  de  la  place  occupée  dans  la 
classification  zoologique  fait  penser  qu'une  telle 
tentative  ne  sera  probablement  pas  sans  succès.  Car  il 
serait  déjà  étrange  qu'il  y  ait  deux  sortes  de  morpho- 
génèses  entièrement  différentes  ;  mais  à  supposer  ces 
différences,  il  serait  encore  bien  plus  étrange  qu'elles 
soient  sans  aucune  relation  avec  la  parenté  systéma- 
tique et  qu'ainsi  la  morphogénèse  des  Cténophores 
soit  essentiellement  (et  non  en  apparence  seulement) 
différente  de  celle  des  Méduses,  et  celle  de  l' Amphioxus 
différente  de  celle  des  Ascidies. 


QUELQUES    RESULTATS    NOUVEAUX    SUR    LA    REGENERATION 

Nous  pouvons  maintenant  clore  ce  chapitre  de 
caractère  surtout  négatif.  Il  nous  semble  néanmoins 
désirable  d'ajouter  quelques  mots  au  sujet  des  der- 
nières découvertes  sur  la  régénération  morphologique 

(1)  A  ce  propos,  noits  signalons  que,  dans  beaucoup  de 
cas,  le  protoplasma  des  diverses  parties  du  germe  a  été 
trouvé  plus  capable  de  régulation  dans  les  états  jeunes  où  il 
est  fluide  que  dans  les  états  Agés  où  il  est  plus  consistant. 
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chez  l'adulte.  On  a  vu  que  \\'eismann  avait  inventé 
son  concept  de  «  plasma  de  réserve  »  pour  expliquer 
le  peu  qu'il  savait  sur  les  «  restitutions  »  ;  il  connais- 
sait seulement  la  régénération  proprement  dite  chez 
les  animaux  et  la  t'ormalion  de  bourgeons  adventifs 
chez  les  végétaux.  Ces  deux  phénomènes  ont  ceci  de 
commun  qu'ils  ont  toujours  leur  origine  en  des  points 
spécifiquement  localisés  du  corps.  Chaque  fois  qu'ils 
se  produisent,    une  certaine   région   bien  détinie  de 
l'organisme  est  chargée  du  remplacement  des  pai-ties 
perdues.  L'hypothèse  de  Weismann  était,  au  moins 
au  point  de  vue  logique,  parfaitement  appropriée  à 
l'explication    de    semblables    cas.    Mais    à    présent, 
et   nous    aurons   l'occasion    d'y    revenir,    nous  con- 
naissons   des    formes    de     restitution    extrêmement 
étendue    dans    lesquelles    le    phénomène    de    régé- 
nération   n'est    lié    à    aucune    partie    spécifique    du 
corps  et    dans   lesquelles  l'ensemble  de  la   fonction 
de   restitution  morphologique    doit    être    attribué    à 
chacune  des  parties  du   corps  qui  doit  se  réparer  ; 
chacune  de  ces  parties  à  un  rôle  individuel  dans  le 
process'us    de    la    restitution    qui   donne   lieu    à    une 
re-différenciation  f  Umdifferenzierung),  et  ce  rôle  varie 
avec    la    position    relative    dans    chaque    cas.    Nous 
reviendrons  sur  ces  faits  et  nous  nous  rendrons  compte 
([ue  la  théorie  de  Weismann  relative  à  la  régénération 
ne  peut  être  plus  exacte  que  sa   théorie  du  dévelop- 
pement proprement  dit. 

Nous  allons  maintenant  essayer  de  [\i\rcv  les 
grandes  lignes  d'une  Ihéoric  analijiifinc  de  la  mor- 
/)/zo<7e/2ése,  c'est-à-dire  de  constituer,  avec  les  connais- 
sances sur  la  forme  organiq\ie  (|uc  nous  avons  ac(|uises 


62  l'organisme  individuel 

par  l'expérience  et  l'analyse  logique,  une  sorte  de 
système  dans  lequel  chaque  partie  sera,  ou  au  moins 
tentera  d'être,  en  sa  place  propre.  Notre  travail  ana- 
lytique nous  donnera  de  nombreuses  occasions  de 
mentionner  des  faits  importants  de  physiologie  géné- 
rale concernant  la  morphogénèse.  Cette  dernière, 
cependant,  sera  toujours  le  centre  de  notre  analyse. 
Comme  je  traite  mon  sujet  en  zoologiste,  la  morpho- 
génèse animale  sera  particulièrement  envisagée  dans 
ce  qui  va  suivre. 


2.    THÉORIE  ANALYTIQUE   DE   LA   MORPHOGÉNÈSE    i) 
^)  DISTRIBUTION  DES  PUISSANCES  MORPHOGÉNÉTIQUES 

Valeur  prospective   ei  puissance  prospeclive 

Wilhelm  Roux  ne  manqua  pas  de  constater  que  les 
questions  touchant  la  localisation  et  Tépoque  d'appa- 
rition de  toutes  les  différenciations  morphogénétiques 
devaient  être  résolues  avant  qu'aucun  prohlème  de 
causalité  proprement  dite  put  être  abordé.  C'est  à 
ce  point  de  vue  qu'il  entreprit  ses  expériences  fon- 
damentales. 

C'est  seulement  dans  l'expression,  que  nous  diffé- 
rons de  Houx  en  intitulant  notre  chapitre  :  Analyse 
de  la  distribution  des  puissances  morphogénétiques. 
Les  conclusions  seront  d'ailleurs  assez  différentes  de 
celles  que  Roux  attendait  de  cette  étude. 

Débutons  en  établissant  deux  concepts  fondamen- 
taux. Supposons  que  nous  ayons  un  embryon  déter- 
miné, dans  un  état  défini  de  développement,  soit  un»^ 
blastula,  soit  une  gastrula,  soit  une  larvr  (juelconque  ; 
étudions  alors  un  élément  déterminé,  d'un  organe 
élémentaire  donné,  par  rajiporl  à  ce  (pii  sera  effecti- 

(1)  Comparer  mon  Anah/lischc  Théorie  der  onjanischen 
Enlwickelung,  Leipzig,  18ÎU  et  mes  revues  dans  Ergebnisse  der 
Analoinie  und  Enlivickelungsgeschichle,  vol.  VIII,  XI  el  XIV, 
1899-1 OO.'!.  Une  courle  revue  est  donnée  dans  Ert/ehnisse  der 
Physiologie,  voL  V,  \9()i\.  La  l)ibliou:rapliie  complète  se  trou- 
vera dans  ces  revues. 
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vement  produit  par  cet  élément  dans  le  cours  effectit 
du  développement,  que  celui-ci  soit  ou  non  troublé. 
Il  s'agit,  en  d'autres  termes,  de  la  destinée  réelle  de 
notre  élément.  J'ai  proposé  d'appeler  cette  destinée 
réelle  de  chaque  partie  embryonnaire  sa  valeur 
prospective  (prospective  Bedeutung) .  Formulons 
maintenant  la  question  fondamentale  qui  fera  l'objet 
du  premier  chapitre  de  notre  théorie  analytique  du 
développement  :  la  valeur  prospective  de  chaque 
élément,  à  chacun  des  stades  de  la  morphogénèse, 
est-elle  constante,  autrement  dit,  est-elle  invariable  ? 
'  ou  bien  est-elle  variable,  et  peut-elle  se  modifier 
avec  les  différentes  circonstances  ? 

Introduisons  maintenant  un  second  concept  :  celui 
de  la  puissance  prospective  (prospective  Potenz)  de 
chacun  des  éléments  embryonnaires. 

L'expression  puissance  morphogénétique  prospec- 
tive désigne  la  destinée  possible  de  chacun  de  ces 
éléments.  A  l'aide  de  ce  nouveau  concept,  nous  pou- 
vons formuler  notre  question  comme  suit  :  la  puis- 
sance prospective  de  chaque  partie  embryonnaire 
est-elle  entièrement  manifestée  par  sa  valeur  pros- 
pective réalisée  dans  un  cas  déterminé  ?  Autrement 
dit,  est-elle  identique  à  cette  valeur  prospective  ? 
ou,  au  contraire,  la  puissance  prospective  d'un  élé- 
ment contient-elle  plus  que  sa  valeur  prospective 
ne  l'indique  dans  un  cas  déterminé  ? 

Nous  savons  déjà,  à  la  suite  de  notre  exposé  histo- 
rique, que  c'est  cette  dernière  alternative  qui  est 
vraie,  en  d'autres  termes  -que,  au  moins  dans  beau- 
coup de  cas,  la  destinée  réelle  d'une  partie  ne  saurait 
être  identique  à  sa  destinée  possible  ;  la  puissance 
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des  quatre  premiers  hlastomères  de  1  œut"  de  1  oursin, 
par  exemple,  a  une  étendue  beaucoup  plus  vasle  que 
celle  que  leur  développement  normal  met  en  évidence. 
11  y  a  plus  de  possibilités  morphogénétiques  dans 
chaque  partie  d'un  embryon  qu'il  n'est  réalisé 
actuellement  dans   un   cas   morphogénétique  donné. 

Comme  le  cas  morphogénétique  le  plus  important 
est  celui  que  nous  appelons  le  cas  «  normal  »,  nous 
pouvons  transformer  notre  formule  de  manière  à  y 
faire  allusion  :  il  y  a  plus  de  possibilités  morphogé- 
nétiques dans  chaque  partie  embryonnaire,  que  n'en 
peut  j'évéler  l'observation  du  développement  normal. 
Ainsi,  nous  avons  justifié  l'application  de  l'expérience 
analytique  à  la  morphogénèse. 

Gomme  nos  expériences  préliminaires  sur  YEntwi- 
ckelungsmechanik  ont  montré  que  la  puissance  pros- 
pective des  parties  embryonnaires  peut,  au  moins 
dans  certains  cas,  dépasser  leur  valeur  prospec- 
tive, qu'elle  peut  en  être  différente,  le  concept  de 
la  puissance  prospective  s'affirme  dès  le  début  de 
nos  études  comme  le  centre  de  nos  préoccupations 
analytiques,  laissant  celui  di;  la  valrur  prospec- 
tive au  second  rang  seulement.  Oue  chaque  partie 
embryonnaire  possède  en  fait  une  certaine  valeur 
pi'ospective,  une  (lesliiH'ti  bien  ({«'IcriiiintM',  ihuis 
chaque  ras  particiiliei"  <l«'  ronlogénif.  cA\\  rsl  «'vident. 

Mais,  ((ue  la  valeui*  prospective  des  éléimMits 
puisse  se  modifier,  qu'il  y  ait  <lans  chacun  de  ces 
éléments  une  capacit»'  morphogénéti(|ue  plus  vasle 
([ue  l'actuelle,  en  d'auli^'s  t«M-me>  (|iir  \c  concept  <1«' 
valeur  prospectivi»  n'ait  pas  seulement  un  sens 
logique  mais  encon^  un  iiil«''ièt  de  fait,  tout  cela  n'est 


66  l'organisme  individuel 

pas  seulement  la  simple  expression  de  données 
essentielles,  mais  contient  aussi  tous  les  vrais  pro- 
blèmes de  la  physiologie  de  la  forme. 

Si,  en  chaque  point  du  germe,  il  peut  se  former 
quelque  chose  d'autre  que  ce  qui  se  forme  réellement 
dans  chaque  cas,  pourquoi  précisément  se  produit-il 
dans  chaque  cas  ce  qui  se  produit  et  rien  d'autre  ? 
C'est  là  le  problème  essentiel  de  notre  science. 

En  conséquence,  nous  pouvons  définir  brièvement 
notre  premier  problème  comme  étant  la  question  de 
la  distribution  des  puissances  prospectives  morphogé- 
nétiques dans  le  germe.  Ce  problème  général  en  ren- 
ferme un  grand  nombre  d'autres.  Jusqu'à  quel  stade 
existe-t-il  une  distribution  homogène  des  puissances 
dans  tous  les  éléments  du  germe  ?  Et  quand,  à  un 
certain  stade,  une  distribution  homogène  a  cessé 
d'exister,  quelles  sont  alors  les  relations  entre  les 
parties  de  puissance  différente  ?  Comment,  d'autre 
part,  se  comporte  une  puissance  plus  spécialisée,  en 
regard  de  la  puissance  générale  primitive  ? 

Je  sais  bien  que  toutes  ces  questions  peuvent  sem- 
bler un  peu  formelles  et  pour  ainsi  dire  académiques. 
Nous  nous  attacherons  à  leur  donner  une  signification 
plus  concrète. 

Les  puissances  des  blastomères 

Revenons  à  nos  expériences  sur  l'œuf  de  l'oursin. 
Nous  savons  que  chacun  des  deux  premiers  blasto- 
mères, chacun  des  quatre  premiers,  ou  l'ensemble  de 
trois  des  quatre  premiers  peuvent  constituer  un  orga- 
nisme complet.  xNous  pouvons  ajouter  que  la  blastula 
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nageuse  formée  de  mille  cellules  environ  peut  cons- 
tituer un  organisme  complet  aux  dépens  de  chacune 
de  ses  moitiés  quand  on  la  sectionne  par  un  plan 
quelconque  passant  par  l'axe  polaire  ou  s'en  rappro- 
chant plus  ou  moins  (1). 

Nous  pouvons  résumer  ce  résultat  par  ces  mots  : 
chacune  des  cellules  de  la  blastula  de  l'Échinus  a  la 
même  puissance  prospective  ;  leur  valeur  prospective 
est  extrêmement  loin  d'être  constante. 

Mais  nous  pouvons  ajouter  quelque  chose  de  plus  : 
la  destinée  actuelle  de  chacune  des  cellules  de  la 
blastula,  dans  chaque  cas  spécial  de  développement 
expérimentalement  provoqué,  dépend  de  la  position 
de  cette  cellule  dans  le  tout,  si  ce  tout  est  défini  par 
rapport  à  un  système  fixe  de  coordonnées  :  plus  sim- 
plement, nous  dirons  que  «  la  valeur  prospective 
d'une  cellule  quelconque  d'une  blastula  est  fonction 
de  sa  position  dans  le  tout  ». 

Cette  proposition  demande  quelques  mots  d'expli- 
cation. Le  mol  «  fonction  »  est  employé  ici  dans  son 
sens  mathématique  le  plus  général  pour  exprimer 
simplement  que  la  valeur  prospective  ou  destinée 
réelle  d'une  cellule  se  modifiera  si  sa  position  dans 
le  tout  devient  difTérente  (2). 


^1)  Si  le  plan  de  section  passe  près  de  Téqnatour  du  germe, 
deux  larves  complotes  peuvent  également  se  former,  mais 
dans  la  majorité  des  ras  ne  dépassent  pas  la  l>lastula.  Los 
particularités  de  l'organisation  spécili<iue  du  protoplasuia 
entrent  en  jeu  ici.  Voyez  aussi  p.  05,  note  1. 

(2)  Une  modification  dans  la  position  des  celhdcs  est  efiVc- 
tuée  par  chaque  variation  de  la  direction  de  section,  ce  cpii  est 
purement  une  qtiestion  de  chance. 
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Les  puissances  des  organes  élémentaires  en  général 

Avant  de  nous  adresser  à  d'autres  germes,  je  pense 
qu'il  convient  de  décrire  une  expérience  qui  a  porté 
sur  un  stade  plus  avancé  de  notre  oursin.  Cette  expé- 
rience nous  amènera  naturellement  à  quelques  nou- 
veaux concepts  forts  utiles. 

Soit  une  gastrula  d'oursin.  Si  on  sectionne  en 
deux  cette  gastrula  quand  elle  est  complètement 
formée,  ou  mieux  encore,  si  on  sectionne  ainsi  une 
gastrula  d'étoile  de  mer,  soit  suivant  son  axe,  soit 
à  angle  droit,  on  obtiendra  des  organismes  com- 
plets de  taille  réduite  développés  aux  dépens  de 
chacune  des  deux  parties.  L'ectoderme,  et  aussi 
l'endoderme  se  développent  suivant  le  processus 
habituel,  les  proportions  de  toutes  les  parties  de 
l'embryon  sont  les  mêmes  que  dans  le  cas  normal, 
l'ensemble  est  seulement  plus  petit.  Nous  arrivons 
ainsi  à  cette  importante  conclusion  que,  dans  l'endo- 
derme et  l'ectoderme  de  la  blastula  de  l'Echinus  ou 
de  l'étoile  de  mer,  les  puissances  prospectives  de 
chacun  des  éléments  sont  les  mêmes  ;  dans  l'ecto- 
derme comme  dans  l'endoderme  la  valeur  prospec- 
tive de  chaque  cellule  est  «  fonction  de  sa  position  » 
(f.g.  9). 

Une  autre  expérience  a  été  faite  avec  notre  gastrula. 
Si  on  sépare  par  une  section  équatoriale  la  moitié 
supérieure  de  la  larve  de  sa  moitié  inférieure,  au 
moment  même  où  le  matériel  du  futur  endoderme 
est  le  plus  nettement  différencié  dans  le  blastoderme, 
quoiqu'il    ne    soit  [pas    encore    développé    en  tube, 


il 


TiG.  y.    HloUe  de  mer  (Asieriaîj). 
a\    C,iyMm\a    normale:  on    peut    la    ^eelionner    soit    P'".  *"'   i;';"' 

passant  par  Taxe  principal,  soit  |kii-  nn  pl.ui   p.'rp.Mulirula.M    .. 

cet  axe. 
a-.  /i//)/Vïnr/na,  larve  normale.  .      ,,      .    ,     i    .t..    \.  u   .•.■..,,, 

6'.  Gastrula   réduite,  mais  entière,  result.u.l  -l.-  1  HTel  de  la  leiru- 

lation  sur  une  moitié  de  la  blastula.    .      ,,      ,     ,       ,..  a  „.,,..,... ..i 
b\  Bipinnaria   réduite,   mais  entière,   rrsultant    .lu    deNeloppou.  ni 

de  6'. 
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alors,  la  partie  qui  porte  rébauche  de  l'endoderme 
formera  seule  une  larve  complète,  tandis  que  l'autre 
subira  sa  morphogénèse  très  régulièrement  mais  ne 
formera  que  des  organes  ectodermiques.  Une  autre 
série  d'expériences,  qui  ne  peut  être  étudiée  en  détail 
ici,  a  montré  que  l'endoderme  isolé  est  lui  aussi 
capable  de  former  les  organes  qui  en  dérivent 
normalement. 

Nous  pouvons  résumer  les  deux  résultats  précé- 
dents en  disant  :  bien  que  les  puissances  prospectives 
de  l'ectoderme  et  celles  de  l'endoderme  soient  égale- 
ment réparties  dans  leurs  cellules  respectives,  l'ecto- 
derme et  l'endoderme  possèdent  cependant,  si  on  les 
compare  l'un  à  l'autre,  des  puissances  différentes.  Les 
mêmes  relations  se  présentent  dans  tous  les  organes 
élémentaires  :  ils  sont  tous  «  équipotentiels  »  en  eux- 
mêmes,  mais  ils  sont,  comparés  les  uns  aux  autres, 
de  puissance  différente. 

Puissances  explicites  et  implicites  —  Puissances 
primaires  et  secondaires 

Nous  avons  établi  que  la  puissance  prospective  de 
l'endoderme  et  celle  de  l'ectoderme  sont  différentes, 
et  qu'en  général  les  puissances  prospectives  de  tous 
les  organes  élémentaires  sont  différentes,  aussi  bien 
les  unes  par  rapport  aux  autres,  que  relativement  au 
blastoderme  dont  ces  organes  sont  issus.  Mais  la 
différence  potentielle  de  l'endoderme  par  rapport  à 
l'ectoderme  n'est  pas  de  fà  même  espèce  que  sa  diffé- 
rence potentielle  par  rapport  au  blastoderme.  La 
puissance  de  l'endoderme  et  celle  de  l'ectoderme  sont 
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toutes  deux  spécialisées  d'une  manière  typique; 
comparativement  au  blastoderme,  on  doit  les  consi- 
dérer, non  seulement  comme  spécialisées,  mais  aussi 
comme  «  réduites  »  :  la  puissance  du  blastoderme 
embrasse  le  tout  organique,  celle  des  feuillets  ger- 
minatifs  seulement  une  partie  du  tout.  Cette  espèce 
de  restriction  devient  de  plus  en  plus  nette  à  mesure 
que  le  cours  de  l'embryogénie  s'avance  :  dans  les 
«  organes  élémentaires  ultimes  »,  il  n"y  a  plus  de 
puissance  prospective. 

Quelques  expressions  nouvelles  nous  permettront 
de  formuler  plus  correctement  ce  qui  se  passe.  Par 
rapport  à  la  morpliogénèse  qui  provient  immédiate- 
ment du  blastoderme,  la  puissance  du  blastoderme 
est  naturellement  limitée  comme  le  sont  les  puissances 
des  feuillets  germinatifs.  Nous  pouvons  appeler 
explicite  cette  sorte  de  puissance  immédiate.  Par 
rapport  à  leur  puissance  explicite,  il  n'y  a  que  des 
différences  entre  les  puissances  prospectives  des 
organes  élémentaires.  Mais,  par  rapport  à  la  puissance 
implicite^  c'est-à-dire  par  rapport  à  leur  puissance  en 
tant  qu'elle  embrasse  les  capacités  morphogénétiques 
de  tout  ce  qui  dérive  d'eux,  les  organes  élémenlaires 
ne  montrent  pas  seulement  des  dilTérences,  mais 
encore  de  vraies  restrictions  mor[)liogéniques  compa- 
rativemcnl  i\  la  puissance  du  blastoderme,  el  ces 
restrictions  atteignent  un  degré  d';uit;int  plus  élevé 
que  le  progrès  de  l'ontogénie  est  plus  avancé.  On 
m'objectera  peut-être  que  ce  que  nous  avons  avancé 
sur  les  restrictions  potentielles  dans  l'ontogénie  n'est 
j)as  tout  à  fait  exact  et  on  nous  rejjioebera  d  avoir 
négligé  la  régénération,  le  bourgeonnement  adventif. 
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etc.  Cette  critique  est  exacte  dans  une  certaine 
mesure,  je  n'en  disconviendrai  pas  ;  mais  elle  me 
fournit  justement  l'occasion  d'introduire  un  concept 
nouveau.  Jusqu'ici,  nous  n'avons  envisagé  que  les 
puissances  primaires,  c'est-à-dire  celles  qui  se  trou- 
vent à  la  base  de  l'embryologie  proprement  dite  et 
non  celles  qui  servent  à  réparer  les  troubles  de  l'or- 
ganisation. Il  est  vrai  que,  dans  une  certaine  mesure, 
nous  avons  troublé  le  développement  de  notre  œuf 
d'oursin  et  cela  dans  le  but  de  l'étudier.  Mieux  même, 
cette  étude  aurait  été  impossible  sans  cela.  Toutefois, 
jamais  aucune  puissance  du  type  qu'on  peut  appeler 
secondaire  ou  restitutif  n'a  été  mise  en  jeu  par  suite 
de  nos  opérations  ;  en  effet,  nous  n'avons  rien  vu  se 
produire  qui  soit  en  dehors  des  règles  normales  de 
l'organogénèse.  Il  est  vrai  qu'il  s'est  produit  une 
sorte  de  régulation  ;  mais  celle-ci  dépendait  seulement 
des  facteurs  de  l'ontogénie  proprement  dite. 

Nous  étudierons  plus  complètement  et  à  un  point 
de  vue  plus  général  ce  phénomène  très  important  de 
la  ((  régulation  primaire  »  en  contraste  avec  la  «  régu- 
lation secondaire  ».  Pour  l'instant,  il  suffira  de  dire 
que,  quand  nous  parlons  de  la  restriction  de  la  puis- 
sance implicite  dans  la  constitution  de  la  forme, 
nous  envisageons  seulement  les  puissances  primaires 
qui  comportent  elles-mêmes  un  certain  caractère 
régulatif. 

Importance  morphogénétique  de  la  maturation 

Envisageons  maintenant  des  faits  concrets.  Nous 
essayerons  d'abord,  à  la  lumière  des  connaissances 
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acquises  sur  les  puissances  du  blastoderme  et  des 
feuillets  germinatifs  de  lÉchinus,  d'interpréter  cer- 
tains résultats  plus  compliqués  que  nous  a  donnés 
l'étude  expérimentale  de  quelques  autres  formes  ani- 
males. Nous  avons  vu  que  beaucoup  d'animaux 
s'écartent  notablement  du  type  embryonnaire  repré- 
senté par  rÉcliinus  (1),  type  caractérisé  par  une 
distribution  égale  des  puissances  dans  tous  les  blas- 
tomères.  Nous  savons  que,  non  seulement  dans  les 
cas  où  une  régulation  de  la  structure  intime  du 
protoplasma  fait  défaut,  il  se  produit  un  développe- 
ment partiel  des  cellules  isolées,  mais  aussi  que,  dans 
certains  cas,  des  cellules  de  segmentation  déterminées 
sont  destinées  à  la  formation  d'organes  parfaitement 
déterminés,  ce  qui  exclut  tout  pouvoir  de  régulation. 
Considérons  d'abord  le  dernier  cas  dont  les  œufs 
des  Mollusques  nous  fourniront  un  l)on  exemple.  Ici. 
les  puissances  ne  sont  pas  également  distribuées.  Les 
cellules  de  segmentation  de  ce  germe  constituent,  au 
point  de  vue  de  leur  potentialité  morpliogénique, 
une  sorte  de  véritable  mosaïque.  Cette  différence 
entre  le  germe  des  Ecbinodermes  et  celui  des  Mollus- 
ques est-elle  irréductible  ?  S  il  en  était  ainsi,  il  existe- 
rait de  très  extraordinaires  dissemblances  entre  les 
germes  des  dilTérents  animaux,  au  moins  en  ce  qui 
concerne  le  degré  de  spécialisation  de  leurs  ci^llules 


(1)  Le  lecteur  se  rappellera  ((iie  le  germe  de  l'oursin  lui- 
même  n'est  pas  complètement  équipolentiel  le  long  de  son  axe 
principal,  mais  qu'il  est  équipolentiel,  au  sens  le  plus  précis 
(lu  mot,  autour  de  cet  axe.  I/d'ut  de  certaines  méduses  semble 
être  é(piipotentieI  tlans  tous  les  sens,  même  au  statle  de 
segmentation. 
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de  segmentation.  Ou  bien,  si  nous  attribuons  les 
différences  entre  les  blastomères  à  l'organisation  de 
l'œuf  fécondé  prêt  à  se  segmenter,  il  y  aurait  des 
différences  dans  l'organisation  morphogénétique  du 
protoplasma  de  l'œuf.  Certains  œufs  seraient,  plus 
que  d'autres,  particulièrement  spécialisés  dès  le 
début  de  la  morphogénèse. 

Dans  les  premières  années  de  mes  études  sur 
V Eniwickelangsmechanik  j'ai  fait  remarquer  qu'on  ne 
doit  jamais  oublier  que  l'œuf  est  lui-même  le  résultat 
d'une  organogénèse.  C'est  pourquoi,  si  l'œuf  présente 
dès  le  début  de  la  segmentation  ou  pendant  ce  pro- 
cessus une  véritable  mosaïque  de  spécifications,  c'est 
qu'il  y  eut^  peut-être,  un  stade  antérieur  où  une 
telle  spécialisation  de  la  structure  morphogénétique 
n'existait  pas  encore.  Deux  auteurs  américains  par- 
tagent le  mérite  d'avoir  démontré  cette  hypothèse. 
Conklin  a  montré  il  y  a  plusieurs  années  que  cer- 
taines migrations  intracellulaires  et  certains  réarran- 
gements de  matériaux  se  produisent  pendant  les 
premiers  stades  de  l'ovogénèse.  Mais  c'est  à  E.-B. 
Wilson  que  la  science  est  redevable  d'une  étude 
définitive  de  l'ensemble  du  sujet.  Les  recherches  de 
Wilson,  poursuivies  non  seulement  par  la  méthode 
descriptive  (1)  mais  aussi  par  l'expérimentation  ana- 
lytique, l'amenèrent  à  cette  très  importante  décou- 

(1)  C'est  avec  beaucoup  de  précaution  qu'on  doit  attribuer 
des  pouvoirs  morphogénétiques  spécifiques  à  des  matériaux 
différenciés  par  leur  coloration  ou  leur  structure  qu'on 
})eut  observer  dans  l'œuf.  Ces  matériaux  peuvent  parfois 
avoir  un  rôle  propre.  Dans  d'autres  cas,  ce  rôle  propre  n'existe 
pas.  Seule  l'expérience  peut  décider  (Voyez  Lyon.  Arch.  Entw. 
Mech.,  23,  1907). 
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verte  que  les  œufs  de  plusieurs  formes  (Némertes, 
Mollusques),  dont  le  protoplasnia  manifeste  après  la 
maturation  un  degré  plus  ou  moins  accentué  de  spé- 
ciflcité  en  mosaïque,  sont  au  contraire  complètement 
dép'ourvus  de  spécificité  dans  la  distribution  de  leurs 
puissances  avant  la  maturation.  Il  y  a  bien  chez  les 
Mollusques  un  certain  degré  de  spécification  du 
plasma  avant  la  maturation,  mais  qui  n'a  rien  de 
comparable  avec  la  spécification  qui  se  manifeste 
après  la  maturation  ;  et,  dans  les  œufs  des  Némertes, 
il  n'y  a  aucune  spécification  avant  la  maturation. 

La  maturation  doit  donc  être  considérée  comme  une 
partie  de  l'ontogénie  elle-même.  Ce  n'est  pas  avec  la 
fécondation  que  la  marphogénèse  commence,  car  il 
y  a  une  sorte  d'ontogénie  qui  lui  est  antérieure. 

Telle  est  la  conclusion  des  recherches  de  ^^'ilson. 
Comparée  aux  résultats  généraux  fournis  par  létude 
des  puissances  de  la  blastula  et  de  la  gastrula  de 
l'Echinus,  elle  réduit  ce  qui  semblait  être  des  diffé- 
rences de  degré  ou  même  de  nature,  dans  la  spécificité 
du  protoplasma  de  Tceuf,  à  de  simples  différences 
dans  lépofjue  où  commence  la  morphoc/ênèse.  Ce  qui 
se  passe  dans  quelques  œufs,  ceux  de  TEchinus,  j)ar 
exemple,  au  moment  de  la  formation  définitive  des 
feuillets  germinatifs  et  i[ui  aboutit  à  la  spécialisation 
et  à  la  restriction  de  leurs  puissances  prospectives, 
peut  se  produire  beaucoup  plus  tôt  dans  d'autres 
(l'ufs.  Mais,  dans  c/ifKjiic  espèce  d'irnf.  il  existe  un 
slixde  primitif  dans  lequel  tontes  les  parties  du  proto_ 
plasma  sont  identirfiies  sous  le  ra)»port  de  leurs  puis- 
sances, et  dans  le(|uel  il  n'y  a  ni  dilVérences,  ni 
restrictions  potentielles,  d'aucune  sorte. 
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Nouvelles  remarques  sur  la  structure  intime 
du  protoplasma 

Quand  un  blastomère  isolé  développe  seulement 
une  moitié  ou  un  quart  d'embryon,  nous  savons  que 
la  cause  doit  en  être  recherchée  dans  l'impossibilité 
d'une  régulation  de  la  structure  intime  polaire-bilaté- 
rale du  protoplasma.  Gomme  cette  incapacité  de 
régulation  repose  probablement  sur  des  circonstances 
physiques  assez  simples,  nous  pouvons  admettre  que 
la  distribution  uniforme  des  puissances  n'est  pas 
absente  mais  simplemement  masquée.  Sous  ce  rap- 
port, il  existe  une  difTérence  logique  d'importance 
fondamentale  entre  les  cas  de  développement  «  par- 
tiel »,  ou  mieux  «  fragmentaire  »,  des  blastomères 
isolés  dans  lesquels  on  constate  l'absence  d'un  certain 
organe  embryonnaire  déterminé,  par  suite  de  la  sup- 
pression de  son  matériel  morphogénétique  spécifique, 
et  ces  autres  cas,  dans  lesquels  l'embryon  fragmen- 
taire est  privé  de  toute  une  moitié  ou  de  tout  un  quart, 
parce  que  la  symétrie  de  sa  structure  intime  s'est 
trouvée  troublée  d'une  manière  «  irrégulable  ».  Cette 
différence  logique  n'a  pas  toujours  attiré  toute  l'atten- 
tion qu'elle  méritait. 

Notre  hypothétique  structure  intime  est  elle-même 
un  résultat  des  facteurs  qui  entrent  en  jeu  dans  l'ovo- 
génèse.  Il  n'existe  actuellement  qu'un  seul  cas  où 
nous  ayons  quelques  renseignements  sur  son  origine  : 
Roux  a  montré  que,  chez  la  grenouille,  c'est  le  trajet 
fortuit  du  spermatozoïde  dans  l'œuf  qui,  avec  l'axe 
polaire,    détermine    le  plan    de   symétHe    bilatérale. 
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Mais,  cette  symétrie  peut  être  détruite  et  remplacée 
par  une  autre  si  Ton  fait  agir  la  pesanteur  sur  le  proto- 
plasma de  l'œuf  suivant  une  direction  anormale.  Ce 
dernier  fait  montre  qu'il  y  a  ici,  comme  dans  tous  les 
œufs  d'Amphibiens,  des  parties  de  densité  différentes. 
Notons,  pour  terminer  ce  long  chapitre,  que  le 
concept  de  puissance  prospective,  nécessité  par  notre 
analyse,  reste  indéterminé  et  ne  représente,  comme 
de  raison,  aucune  chose  particulière  présente  en 
acte  dans  l'organisme.  Loin  de  nuire  à  robjectivilé 
de  nos  études,  c'est  là  au  contraire  une  garantie  de 
la  prudence  scientifique  de  notre  discussion. 

,3)    LES    MOYENS    EN    USAGE    DANS    LA    MORPHOGÉNÈSE 

Analysons  maintenant  ce  que  nous  pouvons  correc- 
tement appeler  les  moyens  en  usage  dans  la  morpho- 
génèse  ;  le  mot  «  moyens  »  nous  paraît  préférable  à 
l'expression  plus  courante  de  «  conditions  »,  qui  ne 
s'étend  pas  à  tous  les  cas  envisagés.  Cette  expression 
de  «  moyens  »  doit  être  prise  dans  un  sens  simple  et 
purement  descriptif;  les  «  conditions  »,  selon  nous, 
constituent  seulement  une  classe  de  moyens. 

,3')  Moi/ens  élémcnld'wes  internes  de  In  morphoyènèse 

Nous  savons  que  tout<'  morpbogénèse  lypiipie  ou 
atypique,  primaire  ou  secondaire,  consiste  en  une 
série  de  processus  élémentaires  (jui  se  suivent  les 
uns  les  autres.  Le  véritable  fondement  de  ces  pro- 
cessus élémentaires  eux-mêmes  réside  dans  les  fonc- 
tions métaboliques  les   j)lus   éléun'ulairrs  de  l'orna- 
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nisme,  dans  la  mesure  où  il  en  résulte  la  formation 
de  produits  stables  et  visibles.  C'est  pourquoi  ces 
fonctions  élémentaires  de  l'organisme  peuvent  véri- 
tablement être  appelées  les  moyens  internes  de  la 
morphogénèse. 

La  sécrétion  et  la  migration  sont  au  nombre  de 
ces  fonctions,  la  première  s'effectuant  par  modifica- 
tion chimique  ou  séparation  physique,  la  dernière 
résultant  de  modifications  dans  la  tension  superfi- 
cielle. Mais,  jusqu'à  présent,  on  sait  peu  de  choses 
positives  sur  ces  questions  et  sur  les  questions  sem- 
blables. Aussi,  nous  contenterons-nous  d'exposer 
brièvement  quelques  données  intéressantes. 

Remarquons  tout  d'abord  qu'il  y  a  lieu  de  bien 
distinguer  les  «  moyens  élémentaires  »  d'avec  la 
morphogénèse  elle-même.  On  pourrait  arriver  à 
comprendre  complètement  chacun  des  actes  particu- 
liers de  la  morphogénèse,  et  cependant  rester  aussi 
loin  que  possible  de  comprendre  l'ensemble  de  celle- 
ci.  Tous  les  moyens  de  la  morphogénèse  forment 
seulement  le  cadre  général  des  phénomènes  au  milieu 
desquels  se  déroule  la  morphogénèse. 

Quelques  remarques  sur  Vimporlance  de  la  tension 
superficielle  dans  la  morphogénèse.  —  Quelques  phé- 
nomènes purement  physiques  ont  une  importance  par- 
ticulière dans  la  morphologie  organique  ;  tous  sont  en 
rapport  avec  la  capillarité  et  la  tension  superficielle. 
On  sait  que  dans  la  mousse  de  savon  la  solution 
savonneuse  forme  de  minces  parois  séparant  des 
espaces  pleins  d'air.  Berthold  (1)  montra  le   premier 

(1)  Siudien  uber  Proioplasmamechanik,  Leipzig,  1886. 
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que  l'arrangement  des  cellules  d'un  tissu  organique 
est  du  môme  type  que  l'arrangement  des  bulles  dans 
la  mousse  de  savon;  Butschli  (1)  ajouta  à  cette  pre- 
mière constatation  cette  autre  découverte  que  la  struc- 
ture fine  du  protoplasma  lui-même  est  aussi  celle 
d'une  émulsion.  D'ailleurs,  ce  n'est  pas  un  fluide  ou 
un  gaz  unique,  comme  dans  le  cas  des  émulsions 
inorganiques,  qui  constituent  le  matériel  de  la  struc- 
ture des  organismes,  mais  au  contraire  deux  fluides 
non  miscibles.  Une  loi  générale  préside  à  tous  les 
arrangements  structuraux  de  cette  espèce  ;  c'est  ce 
qu'on  appelle  la  loi  des  moindres  surfaces,  qu'on  peut 
exprimer  en  disant  :  la  somme  de  toutes  les  surfaces 
existantes  est  un  minimun  ;  si  on  discute  cette  loi 
mathématiquement,  on  arrive  à  cette  conclusion 
qu'elle  exige  que  quatre  lignes  se  rencontrent  toujours 
en  un  point,  et  trois  plans  en  une  seule  ligne.  Ces 
particularités  sont  nettement  réalisées  dans  beaucoup 
de  structures  organiques  ;  il  en  est  de  même  d'une 
certaine  loi  sur  la  relation  entre  la  grandeur  des 
angles  et  la  dimension  des  bulles  ;  il  est  donc  très 
probable  que,  au  moins  dans  quelques  cas,  la  capilla- 
rité enire  ici  en  jeu.  Dans  d'autres  cas,  comme  par 
exem|)le  dans  beaucoup  de  plantes,  une  pression  cen- 
trifuge qu'on  appelle  tension  des  tissus  peut  déter- 
miner un  arrangement  en  surfaces  d'aire  minima.  Les 
stades  de  la  segmentation  sont  peut-être  le  cas  où 
notre  loi  physi(|ue  se  manifeste  le  mieux.  L'appli- 
cation en  est  très  simple  lorsque  tous  les  blastomères 


(1)    Unlcrs.  iibcr  nukroshopische    Schaiime    und  '/'/s  f^r'olo- 
plasma,  L«Mp/ig,  1892. 
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sont  physiquement  semblables  ;  dans  les*  germes  à 
organisation  spécialisée,  qui  présentent  par  consé- 
quent quelques  différences  protoplasmiques  d'un 
blastomère  à  l'autre,  les  choses  sont  un  peu  plus 
compliquées.  Dans  ces  cas,  nous  pouvons  dire  que 
les  lois  physiques  s'appliquent  dans  la  mesure  où 
les  conditions  du  système  le  permettent,  ces  condi- 
tions consistant  dans  une  sorte  de  non-homogénéité 
des  surfaces. 

Il  semble  d'après  les  recherches  de  Dreyer  (1)  que 
la  formation  des  squelettes  organiques  puisse  éga-. 
lement  être  sous  la  dépendance  d'un  arrangement 
conditionné  par  les  forces  physiques  des  éléments 
protoplasmiques  ou  cellulaires.  Il  en  est  probable- 
ment de  même  de  quelques  phénomènes  de  migration 
et  de  réarrangement  des  cellules  de  segmentation 
décrits  par  Roux. 

Mais  nous  ne  devons  pas  oublier  que,  dans  tous 
ces  cas,  les  lois  de  la  tension  superficielle  nous 
donnent  seulement  le  type  général  d'un  arrangement 
des  éléments  et  rien  d'autre.  Une  loi  physique  ne 
rendra  jamais  compte  du  spécifique.  La  capillarité  ne 
nous  en  donne  pas  la  moindre  explication. 

Comme  la  substance  organique  est  liquide,  au  moins 
dans  beaucoup  de  cas,  elle  doit  naturellement  suivre 
les  lois  générales  de  l'hydrostatique  et  de  l'hydrody- 
namique ;  mais  la  vie  elle-même  est  aussi  peu  touchée 
par  le  caractère  liquide  ou  émulsif  de  la  substance 
organique  que  par  le  fait  que  les  corps  vivants  ont 
un  certain  poids  ou  une  certaine  masse. 

(1)  Jena.  Zeitschr.,  26,  1892. 
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Tout  ce  que  nous  venons  de  décrire  appartient, 
dans  l'acception  la  plus  large  du  mot,  à  ce  que 
Roux  appelait  la  corrélation  des  masses^  bien  que 
cet  auteur  ait  primitivement  inventé  cette  expression 
pour  désigner  les  pressions  et  les  déformations 
passives  entre  parties  embryonnaires,  découvertes 
par  His. 

Ce  n'est  jamais  qu'avec  beaucoup  de  réserves  qu'on 
peut  expliquer  une  propriété  quelconque  de  l'être 
vivant,  même  de  la  façon  la  plus  générale,  par  le  jeu 
de  certaines  forces  physiques.  Ce  qui  nous  semble 
tout  d'abord  le  résultat  d'une  pression  mécanique 
peut  ensuite  apparaître  comme  un  processus  actif  de 
croissance  ;  et  ce  qui  faisait  penser  d'abord  à  un  effet 
de  la  capillarité  peut  plus  tard  apparaître  comme 
dépendant  de  l'activité  métabolique  spécifique  .des 
surfaces  iTi. 

D'autres  phénomènes  physi(jues  entrent  encore  en 
jeu  dans  la  morphogénèse  ;  c'est  le  cas  de  la  pression 
osmotique,  dont  le  rôle  dans  beaucoup  de  phéno- 
mènes purement  physiologiques  est  bien  connu.  Tous 
ces  phénomènes  son!  seulement  les  «  moyens  » 
(Mitlein  de  l'organisme  et  ne  pouri'ont  jamais  nous 
donner  le  type  ou  cadre  général  des  phénomènes 
organiques.   Ils   ne   conslitucnl    pas  la  vie  ;  ils   sont 

(1')  D'après  Ziir  Stiasson,  les  premiers  stades  enil)ryolo- 
f^icpies  de  IVlsrar/s  j)rocèdent  presque  exclusiveiueiit  par 
changements  de  surfaces  cellulaires.  Les  processus  morpho- 
gt^nicjues  les  plus  typiques  sont  donc  effectués  à  l'aide  de  ce 
«  moyen  ».  Dans  son  ensemble,  l'embryogénie  de  VAsrnris 
occupe  une  place  à  pari  et  piésenti'  encore  un  ii:rand  nombi-e 
de  problèmes  irrésolus.  Malheureusement,  les  germes  de 
ccttr  forme  ne  se  sont  pas  prêtés  ius(|u'ici  à  rexpérimentalion. 
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utilisés  par  le  vivant,  de  telle  sorte  que  la  question 
reste  toujours  ouverte  de  savoir  ce  qu'est  proprement 
la  vie  (1). 

Sur  la  croissance.  —  Parmi  les  <(  moyens  »  (Mitteln) 
morphogénétiques  internes,  qui  sont  considérés 
comme  proprement  physiologiques  (ce  qui  veut  dire 
que  personne  ne  prétend  actuellement  les  réduire  à 
des  actions  physiques),  nous  devons  placer  au  pre- 
mier rang  la  croissance. 

Au  point  de  vue  analytique,  nous  devons  soigneu- 
sement distinguer  entre  Taccroissement  de  la  dimen- 
sion des  cavités  d'un  organisme  par  extension  passive 
de  leurs  surfaces,  et  la  croissance  proprement  dite 
des  cellules  individuelles,  qui  peut  elle-même  être 
due,  soit  à  une  simple  extension  passive,  soit  à  une 
véritable  assimilation.  La  pression  osmotique  joue 
naturellement  un  grand  rôle  aussi  bien  dans  l'accrois- 
sement des  cavités  du  corps  que  dans  la  simple 
extension  cellulaire.  Mais  ici  encore,  faisons  des 
réserves.  On  croit  pouvoir  expliquer  beaucoup  trop 
de  choses  au  moyen  de  ce  phénomène.  C'est  l'orga- 
nisme qui,  par  la  sécrétion  de  substances  osmotiques 
dans  les  cavités  du  corps  ou  dans  le  protoplasma  des 
cellules,  fournit  le  premier  ce  qui  est  nécessaire  à 
cette  sorte  d'accroissement.  Quant  à  la  véritable  crois- 
sance cellulaire  qui  dérive  de  l'assimilation,  elle  ne 
peut  naturellement  pas  être  attribuée  à  des  phéno- 

(1)  Rhumbler  a  récemment  publié  une  revue  de  tous  les 
essais  d'^explication  physico-chimique  de  la  vie,  et  de  la  mor- 
phogénèse  en  particulier  (Aus  dem  Liickengebiel  zwischen 
organismischer  und  anorganismischer  Naliir.  Ergeb.  Anat.  u. 
Entw.-Gesch.  15,  1906).  Cette  revue  est  /rès  pessimisie. 
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mènes  osmotiques.  La  croissance  ontogénétique  se 
produit  généralement,  aussi  bien  chez  les  animaux 
que  chez  les  végétaux,  quand  les  principaux  traits 
de  l'organisation  sont  déjà  fixés.  Seules  les  ultimes 
différenciations  histologiques  vont  de  pair  avec  la 
croissance. 

Sur  la  division  cellulaire.  —  Nous  avons  insisté 
sur  l'importance  ontogénétique  de  la  division  cellu- 
laire :  chez  tous  les  êtres  vivants,  elle  accompagne 
beaucoup  de  processus  d'organisation.  Cependant, 
elle  n'a  aucun  rôle  dans  la  morphogénèse  des  Proto- 
zoaires ;  et  on  connaît  aussi  beaucoup  de  cas  de 
morphogénèse  chez  les  animaux  supérieurs,  parlicu- 
lièrement  des  phénomènes  de  régulation,  dans  lesquels 
la  division  cellulaire  est  presque  entièrement  ou  même 
totalement  absente.  C'est  pounpioi  la  division  cellu- 
laire ne  peut  être  la  véritabk'  cause  de  la  différencia- 
tion, mais  seulement  un  processus  nécessaire  dans 
certains  cas,  sans  cependant  être  essentiel.  Nous 
pouvons  admettre,  je  pense,  que  la  même  conclusion 
se  dégage  de  toutes  nos  expériences  sur  les  premiers 
stades  du  germe. 

Les  recherches  de  ces  dernières  années  ont  nette- 
ment démonlré  que,  même  dans  les  organismes  (pii 
possèdent  une  puissance  de  régulation  morphogé- 
nique  très  développée,  ce  ne  sonl  pas  les  cellules 
individuelles,  c'est  toujours  la  l'orme,  en  tant  que 
tout,  (jui  est  l'objet  propre  iUis  processus  régulateurs. 

Lu  m  appuyant  sur  cerlains  résultats  obtenus  par 
r.  11.  Morgan,  j'ai  pu  montrer  (jue  dans  les  larves  de 
petite  tailh'  mais  romplèt(^s,  issues  de  hlaslomères 
isolés,  la  dimension  des  cellules  reste  normale,  tandis 
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que  leur  nombre  seul  est  réduit  ;  Boveri  a  démontré 
que  c'est  toujours  la  taille  du  noyau  —  plus  exacte- 
ment, la  masse  de  la  chromatine  —  qui  détermine 
la  dimension  d'une  cellule  d'un  type  histologique 
donné.  Dans  cet  ordre  d'idées,  il  semble  que  les 
cellules  nous  apparaissent  comme  une  sorte  de 
matériel  dont  l'organisme  se  sert,  exactement  comme 
un  ouvrier  pourrait  construire  les  maisons  les  plus 
différentes  avec  des  pierres  d'une  dimension  donnée. 

p")  Moyens  [Miileln)  externes  ou  conditions 
de  la  morphogénèse 

Comme  l'adulte,  le  germe  exige  une  certaine  quan- 
tité de  chaleur,  d'oxygène  et,  quand  il  se  développe 
dans  l'eau,  un  certain  degré  de  salure.  Il  existe  pour 
le  germe  comme  pour  l'adulte,  non  seulement  un 
minimum,  mais  aussi  un  maximum  dans  l'intensité  de 
tous  les  facteurs  externes  nécessaires.  Le  même  fac- 
teur qui,  à  une  certaine  intensité,  rend  possible  le 
développement,  l'empêche,  à  partir  d'une  certaine 
intensité  supérieure. 

Entre  les  limites  de  ce  minimum  et  de  ce  maximum, 
il  se  produit  généralement  un  accroissement  de  la 
vitesse  du  développement,  parallèlement  à  l'accrois- 
sement de  l'intensité  du  facteur.  On  a  montré  que 
l'accélération  de  la  croissance  par  la  chaleur  suit  la 
loi  de  l'accélération  des  réactions  chimiques  avec 
l'élévation  de  la  température,  ce  qui  semble  montrer 
que  certaines  réactions  chimiques  accompagnent  la 
morphogénèse. 

Presque  tout  ce  qui  est  connu  sur  le  rôle  des  con_ 
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ditions  externes  du  développement  a  peu  de  rapport 
avec  ce  qui  est  spécifique  dans  la  morphogénèse,  et 
nous  pouvons  laisser  tout  cela  de  côté  ici  ;  pour  ne 
pas  passer  sous  silence  une  donnée  très  importante, 
insistons  toutefois  sur  ce  fait  général  qu'il  y  a  une 
relation  très  étroite  entre  la  morphogénèse  et  les 
(acteurs  externes. 

Naturellement,  tous  les  moyens  (Milteln)  externes 
ou  conditions  de  la  morphogénèse  ne  peuvent  inter- 
venir dans  les  processus  morphogéniques  qu'en 
devenant  ^  internes  »  d'une  manière  ou  d'une  autre  ; 
malheureusement,  nous  ne  savons  pas  comment  cela 
se  produit.  Actuellement,  nous  ne  pouvons  que  fixer 
les  conditions  de  milieu  nécessaires  à  la  morphogé- 
nèse normale  et  nous  pouvons  seulement  supposer 
qu'il  existe  certaines  conditions  internes  spécifiques, 
nécessaires  à  Torganogénèse  mais  inaccessibles  à  nos 
procédés  de  recherche  actuels  (1). 

Les  découvertes  de  Herbst.  —  Dans  la  théorie  des 
moyens  externes  ou  conditions  de  l'organogénèse,  il 
n'y  a  que  quelques  données  l)ien  établies  qui  intéres- 
sent la  forme  spécifique  comme  telle  et  qui  deman- 
dent une  étude  un  peu  plus  complète.  Ces  recherches, 
qui  sont  presque  exclusiveuKMit  dues  à  Herbst,  se 
rapportent  à  l'influence  des  composés  chimiques  dr 
l'eau  de  mer  sur  le  développement  de  l'oursin.  Parmi 


(1)  Comparer  les  discussions  analytiques  de  Klebs,  à  (jui 
nous  devons  une  importante  séii.^  de  lit^couverles  dans  le 
domaine  des  «.  moyens  »  morplioi^énéticjues  en  bolaniijue 
{Will/dirl.  EnlwickelunfjsiimleruiKjen  bci  Pjhinzen,  Jena,  190.'). 
et  aussi  Biol.  CcnlmlbUiU.  vol.  n\iv,  liXM,  el  ma  rt^ponse  à 
Klebs,  ibid.,  23,  HM)3. 
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les  résultats  les  plus  importants  obtenus  par  Herbst, 
nous  devons  tout  d'abord  examiner  l'influence  du 
calcium,  non  seulement  sur  la  formation  des  carac- 
tères morphologiques  spécifiques,  particulièrement 
du  squelette,  mais  encore  sur  la  possibilité  même  de 
la  morphogénèse  individuelle.  Herbst  a  trouvé  que 
les  cellules  de  segmentation  et  aussi  beaucoup  de 
cellules  de  tissus  se  séparent  complètement  les  unes 
des  autres  quand  l'eau  de  mer  est  privée  de  calcium. 
La  segmentation  se  produit  normalement;  mais,  après 
chaque  division,  les  éléments  résultants  se  séparent. 
A  la  fin  du  processus,  on  trouve  au  fond  du  récipient 
les  808  cellules  ciliées  les  unes  à  côté  des  autres.  Les 
sels  de  calcium  exercent  donc  une  influence  sur  l'état 
physique  de  la  surface  des  blastomères.  Il  n'est  pas 
sans  intérêt  de  faire  remarquer  l'importance  de  cette 
découverte  sur  la  technique  de  toutes  les  expériences 
qui  utilisent  l'isolement  des  blastomères.  La  disso- 
ciation des  éléments  de  la  segmentation  cesse  aussitôt 
que  les  germes  sont  transportés  de  l'eau  de  mer  décal- 
cifiée dans  l'eau  de  mer  normale  ;  il  est  donc  possible 
de  garder  les  éléments  dissociés  jusqu'au  stade  qu'on 
veut  étudier.  Si,  par  exemple,  on  désire  étudier  le 
développement  des  blastomères  isolés  au  stade  huit, 
on  laisse  l'œuf  dans  le  mélange  artificiel  dépourvu 
de  calcium,  jusqu'à  la  fin  de  la  troisième  segmen- 
tation ;  on  transporte  ensuite  les  huit  cellules  isolées 
dans  de  l'eau  de  mer  normale,  et  on  obtient  alors  les 
huit  embryons  voulus. 

Presque  toutes  les  recherches  qui  ont  été  faites  sur 
le  développement  des  blastomères  isolés,  depuis 
l'époque  de  la  découverte  de  Herbst,  ont  utilisé  cette 
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méthode.  L'ancien  procédé  du  secouage  n'aurait  pas 
permis  de  pousser  les  études  aussi  loin  qu'on  peul 
le  faire  aujourd'hui. 

De  toutes  les  autres  recherches  de  Herhst  nous 
retiendrons  seulement,  ici,  que  le  potassium  est  néces- 
saire pour  la  croissance  normale,  comme  on  l'a  déjà 
démontré  pour  les  plantes,  et  que  l'ion  SO^  ou,  en 
d'autres  termes,  les  sulfates  doivent  exister  dans  l'eau 
de  mer  pour  que  les  germes  puissent  développer 
leur   pigment    et    acquérir    leur   symétrie    hilatérale. 

C'est  là  un  résultat  très  important  que,  malheu- 
reusement, nous  ne  comprenons  pas  encore  d'une 
manière  suffisante.  Dans  l'eau  dépourvue  de  sulfates, 
la  larve  de  l'Echinus  conserve  la  symétrie  radiale 
qu'elle  possédait  dès  les  premiers  stades,  et  elle  peut 
même  conserver  indéfiniment  cette  symétrie  si,  après 
un  séjour  de  '24  heures  dans  le  mélange  artificiel,  on 
la  transporte  de  nouveau  dans  l'eau  de  mer  normale. 

Quittons  les  recherches  de  Herbst  sur  la  fonction 
morphogénétique  des  composants  de  l'eau  de  mer  et 
ajoutons  quelques  mots,  au  sujet  d'un  autre  chapitre 
de  ses  travaux,  sur  Fintluence  morphogénéticpie  des 
substances  qui  ne  sont  pas  normalement  j)résentes 
dans  l'eau  de  mer  mais  ([u'on  y  ajoute  artilicielleinont. 

A  ce  point  de  vue,  la  plus  importante  découverte 
de  Herbst,  enirr'  boaucou[)  d'autres,  a  trait  aux  modi- 
fications radicales  apportées  au  cours  du  dévelo})pe- 
ment  par  l'inHuence  de  tous  les  sels  de  lithium  (1).  .le 
ne  puis  pas  décrire  ici  dans  tous  ses  détails  connncnt 

(1    Zeilschr.   iriss.   ZooL.  55,   190'2  ;  et  aussi  :  Mill.  Xcapcl, 

II,  \\m. 
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se  développe  ce  qu'on  apppelle  la  ((  larve  au  lithium  ». 
Mentionnons  seulement  que  son  endoderme  se  forme  à 
l'extérieur  et  non  à  l'intérieur,  qu'il  est  beaucoup  trop 
grand,  qu'une  masse  sphérique  se  trouve  entre  les  par- 
ties endodermiques  et  ectodermiques  du  germe,  que  la 
symétrie  est  radiale  au  lieu  d'être  bilatérale,  que  le 
squelette  manque  et  que  les  cellules  du  mésenchyme 
sont  situées  d'une  manière  tout  à  fait  anormale. 
Toutes  ces  particularités,  quoique  anormales,  sont 
absolument  caractéristiques  du  développement  au 
lithium.  Les  larves  ne  manifestent  aucun  symptôme 
pathologique,  et  nous  pouvons  réellement  dire  que 
les  sels  de  lithium  sont  capables  de  modifier  d'une 
manière  fondamentale  tout  le  cours  de  la  morpho- 
génèse.  Cette  découverte  est  jusqu'ici  isolée,  mais 
il  n'y  a  rien  là  qui  en  diminue  la  valeur.  Les  sels  de 
lithium  seuls  et  seulement  sur  les  œufs  d'Echinides, 
pas  même  sur  ceux  d'Astérides,  ont  donné  à  Herbst 
ces  étranges  résultats.  A  vrai  dire,  l'embryon  de  gre- 
nouille semble  aussi  subir  d'une  manière  spécifique, 
mais  avec  des  modifications  différentes,  l'action  des 
sels  de  lithium. 


y)    CAUSES    ou   EXCITATIONS    FORMATRICES 

Définition  de  la  cause 

Nous  ne  pouvons  aborder  l'étude  des  causes  de  la 
morphogénèse  sans  ajouter  quelques  mots  d'explica- 
tion sur  la  terminologie  que  nous  aurons  à  employer. 
La  causalité  est  de  toutes  les  catégories  la  plus  dis- 
cutée. Beaucoup  de  savants  modernes,  particulière- 
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ment  parmi  les  physiciens,  supprimeraient  volontiers 
le  concept  de  cause  pour  le  remplacer  par  un  rapport 
fonctionnel  au  sens  mathématique  de  ce  mot.  Ils 
pensent  pouvoir  exprimer  complètement  par  une 
équation  tout  ce  qu'on  peut  découvrir  sur  un  phéno- 
mène d'une  espèce  quelconque.  Je  ne  puis  croire  que 
cette  vue  si  restreinte  soit  réellement  correcte  :  elle 
est  sans  doute  très  prudente  mais  elle  est  incomplète, 
car  notre  Moi  nous  l'ournit  le  concept  de  cause  agis- 
sante et  nous  sommes  obligés  d'en  chercher  les  appli- 
cations dans  la  nature.  D'autre  part,  il  ne  m'échappe 
pas  que  cette  application  présente  beaucoup  de 
difficultés  ou  plutôt  d'ambiguïtés. 

Nous  appellerons  «  cause  »  d'un  phénomène  quel- 
conque la  somme  de  toutes  les  «  constellations  »  de 
facteurs  qui  doivent  exister  pour  que  ce  phénomène 
se  produise.  C'est  dans  ce  sens,  par  exemple,  que  le 
premier  principe  de  l'énergétique  emploie  ce  terme 
lorsqu'il  s'énonce  :  Causa  seqiiat  effeclum.  Mais,  en 
prenant  ce  terme  dans  ce  sens  tout  à  fait  général, 
nous  nous  privons  de  beaucoup  de  commodités  pour 
l'étude  ultérieure  et  plus  spéciale  de  la  nature. 
Serait-il  préférable  de  dire  que  la  «  cause  »  d'un 
événement  quelconque  est  simplement  le  dernier 
changement  qui,  après  la  réalisation  de  toutes  les 
autres  conditions,  est  nécessaire  à  la  production  du 
phénomène  en  question?  \'oyons  quelles  seraient  les 
conséquences  d'une  telle  définition  du  mol  cause. 
Supposons  un  germe  animal  à  un  slade  déterminé, 
par  exemple  une  larve  d'Échinus,  arrivée  à  l'époque 
du  développement  de  son  intestin  ;  toutes  les  condi- 
tions internes  sont  j)leinemenl   réalisées,  de  même 
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qu'une  température  et  une  salure  déterminées,  mais 
l'eau  ne  contient  pas  d'oxygène  :  dans  ces  conditions, 
l'intestin  ne  se  développera  pas.  Mais  ce  développe- 
ment se  produira  aussitôt  que  l'oxygène  aura  accès 
dans  le  milieu.  L'oxygène  est-il  la  cause  de  la  forma- 
tion de  l'intestin  de  l'Échinus?  Personne,  je  pense,  ne 
soutiendrait  cette  opinion.  En  raisonnant  ainsi,  la 
température  ou  le  sodium  pourraient  être  considérés 
comme  la  «  cause  »  de  n'importe  quel  processus 
morphogénétique. 

Il  serait,  semble-t-il,  peu  avantageux  de  donner  le 
nom  de  cause  à  celui  des  facteurs  de  la  constellation 
d'événements  qui  se  trouve  intervenir  le  dernier. 
Mais  alors,  que  devons-nous  faire  ? 

Ne  pourrions-nous  pas  désigner  sous  le  nom  de 
cause  d'un  processus  morphogénétique  quelconque, 
la  propriété  caractéristique,  la  qualité  ou  la  modifi- 
cation dont  dépend  son  caractère  spécifique,  par 
exemple  la  qualité  en  vertu  de  laquelle  c'est  actuelle- 
ment l'intestin  qui  se  développe,  et,  à  une  autre  époque, 
le  cristallin  ?  Nous  le  pouvons  sans  doute,  mais  nous 
avons  déjà  un  terme  pour  désigner  cette  sorte  de 
cause  :  c'est  notre  puissance  prospective  appliquée  à 
l'organe  élémentaire  où  le  nouveau  processus  prend 
son  origine.  La  puissance  prospective  est  en  fait  la 
vraie  cause  immanente  de  toute  spécification  d'un 
processus  organogénique.  Cependant,  il  nous  faut 
quelque  chose  de  plus. 

Nous  trouverons  ce  que  nous  désirons,  en  considé- 
rant chaque  processus  élémentaire,  non  seulement 
quant  à  ce  qu'il  présente  de  spécifique,  mais  encore 
quant  à  sa  position  caractéristique  dans  l'ensemble  de 
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l'organisme,  c'est-à-dire  quant  à  sa  localisation.  Ainsi 
nous  appellerons  »  cause  »  d'un  processus  morpho- 
génique,  le  fait  dont  dépend  sa  localisation,  abstrac- 
tion faite  de  la  relation  possible  de  cette  même 
«  cause  »  avec  le  caractère  spécifique  de  ce  processus. 

Cette  définition  de  la  «  cause  »  faite  pour  les  besoins 
de  la  morphologie  est  peut-être  artificielle,  mais  elle 
est  claire.  Du  même  coup,  les  concepts  de  la  puis- 
sance prospective  et  des  «  moyens  »  (Mitteln)  de 
Torganogénèse  acquièrent  une  signification  claire  et 
définitive.  La  puissance  est  la  raison  du  caractère 
spécifique  de  tout  acte  morpliogénique;  les  «  moyens  », 
et  en  particulier  les  conditions,  ne  sont  autres  que  la 
somme  de  toutes  les  circonstances  générales,  tant 
internes  qu'externes,  qui  doivent  être  réalisées  pour 
que  le  processus  morphogénétique  puisse  se  produire, 
sans  cependant  être  capables  d'en  déterminer  la  spéci- 
ficité ou  la  localisation. 

Cette  définition  de  la  cause  et  de  la  puissance  im- 
plique que  la  première  appartiendra  presque  toujours 
à  ce  qu'on  appelle  ordinairement  «  excitation  », 
«  déclanchemont  »  ou  «  Auslosung  »,  selon  le  mot 
allemand  intraduisible.  11  n'y  a  aucun  ra()port  ([uanti- 
tatif  entre  noire  «  cause  »  et  son  efîet  morpliogénique. 

Qiielfjnes  exemples  (iexcilaliom^  formalficcs 
et  directrices 

C'est  encore  à  Herbst  (|ue  nous  devons,  non  seule- 
ment une  analyse  logiipie  approfondie  de  ce  qu  il 
appelle    «    excilation    fonnalrice   ol    dii^M'hice    ..   {\]^ 

(1)  Hert)sl.  Ueher  die  licdeiduiKj  dcr  licizp/u/siolofjii!;  fur  die 
kausale  Au/fasaunt/  uon  Vorfjd/ujen  in  der  lirrisc/icn  Onloi/rnese 
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mais  aussi  quelques  découvertes  importantes  sur  ce 
sujet.  Nous  ne  pouvons  mieux  faire  ici  que  de  men- 
tionner rapidement  quelques-uns  des  faits  les  plus 
caractéristiques. 

On  sait  depuis  longtemps  que  la  direction  de  la 
lumière  et  de  la  pesanteur  peut  déterminer  chez  les 
végétaux  le  point  de  développement  des  racines,  des 
branches  ou  d'autres  formations.  Nous  savons  aussi 
que  ces  facteurs  peuvent  fonctionner  (1)  comme 
causes  morphogéniques  chez  les  Hydroïdes,  quoique 
l'architecture  normale  des  colonies  d'iiydraires 
(comme  d'ailleurs  l'organisation  des  plantes)  soit 
pour  la  plus  grande  partie  certainement  due  à  des 
causes  internes. 

La  lumière  et  la  pesanteur  sont  des  excitants  for- 
mateurs externes  ;  de  plus,  elles  ont  un  rôle  purement 
«  localisateur  ».  Mais  il  y  a  aussi  des  excitants  forma- 
teurs externes  desquels  dépend,  non  seulement  la 
localisation,  mais  aussi,  pour  une  part,  la  qualité  de 
l'effet  produit.  Les  galles  des  végétaux  sont  les 
résultats  organogéniques  les  plus  caractéristiques 
d'excitants  de  ce  genre.  Les  puissances  de  la  plante 
et  la  nature  spécifique  contribuent  également  à  déter- 
miner la  spécificité  de  ces  productions,  car  plusieurs 

(Biol.  Cenlralb.  XIV,  1894,  XV,  1895)  ;  Formaliue  Reize  in  der 
tierischen  Ontogenèse,  Leipzig  1901.  Ces  publications  impor- 
tantes doivent  être  étudiées  par  tous  ceux  qui  désirent  con- 
naître le  sujet.  L'état  actuel  de  la  science  est  exposé  dans 
mes  articles  de  VErgebnisse  der  Anal,  iind  Entwickelungsges- 
chichîe  (vol.  XI  et  XIV,  1902  et  1905). 

(1)  Comparer  les  publications  importantes  de  J.  Loeb. 
Unlersuchungen  zur  physiologischen  Morphologie  der  Tiere. 
Wiirzburg,  1891-92. 
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espèces  de  galles  peuvent  se  développer  sur  une  seule 
espèce  de  feuilles. 

C'est  à  peine  s'il  existe  quelques  excitants  forma- 
teurs externes  capables  d'agir  sur  l'organisme  animal  : 
et  il  ne  serait,  sans  doute,  pas  inexact  de  dire  que  cette 
indépendance  morphogénique  des  animaux  est  due  à 
leur  indépendance  fonctionnelle  très  accentuée  à 
l'égard  des  agents  externes  ayant  un  rôle  directeur. 
Mais  nous  connaissons  beaucoup  de  relations  orga- 
nogéniques  entre  les  différentes  parties  d'un  embryon, 
beaucoup  d'excitants  formateurs  internes,  dans  le 
domaine  de  la  morpbogénèse  animale.  Cbaque  partie 
de  l'embryon  est,  à  un  certain  point  de  vue,  exté- 
rieure par  rapport  aux  autres  ;  et,  d'ailleurs,  tout  ce 
que  nous  avons  appris  sur  les  premiers  processus  de 
l'embryogénie  pouvait  nous  faire  admettre  a  priori 
l'existence  de  pareilles  relations  formatives  entre  les 
différentes  parties  d'un  embryon  animal.  Si  la  diffé- 
renciation ne  se  produit  pas  suivant  le  schéma  do 
Weismann,  c'est-à-dire  si  elle  n'est  pas  sous  la  dépen- 
dance d'une  véritable  «  évolution  »  interne,  comment 
peut-elle  se  produire,  sinon  par  une  inlluence  réci- 
proque des  parties  les  unes  sur  les  autres?  En  réalité, 
toute  partie  embryonnaire  peut  être  considérée,  sous 
quelque  rapport,  comme  une  cause  possible  de  mor- 
pbogénèse pour  chaque  autre  partie.  Et  c'est  l;>  (pie 
nous  trouvons  le  vrai  fondement  de  l'éjiigénèse. 

L'héliotropisme  et  le  géotropisme  comptent  parmi 
les  mieux  connues  des  fondions  j)liysiologiques  des 
végétaux  :  les  racines  s'éloignent  de  l;i  hiinière  et  se 
dirigent  vers  la  tnrc  ;  les  rameaux  se  conduisent 
exactement    à    Tinversi.'.    llerbst  a    supposé  que  des 
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((  stimuli  directeurs  »  de  ce  g-enre  peuvent  aussi  agir 
sur  les  parties  des  embryons  animaux  en  voie  de 
croissance  ou  de  migration.  Cette  croissance  ou 
cette  migration  peuvent  être  déterminées  par  les  pro- 
priétés caractéristiques  des  autres  parties,  et  de  véri- 
tables caractères  morphogéniques  peuvent  être  le 
résultat  de  semblables  relations  ;  nous  aurions  ici 
affaire  à  une  sorte  de  «  chimiotropisme  »  ou  de 
a  cliimiotaxie  ».  Herbst  lui-même  a  discuté  théorique- 
ment plusieurs  cas  d'organogénèse  dans  lesquels 
l'action  des  stimuli  directeurs  est  très  probable. 
L'expérience  nous  a  fait  connaître  jusqu'à  présent 
peu  de  choses  sur  ce  sujet  :  les  cellules  mésenchyma- 
teuses  de  l'Echinus,  par  exemple,  sont  dirigées  dans 
leurs  migrations  par  des  zones  déterminées  de  l'ecto- 
derme  ;  et  les  cellules  pigmentaires  du  sac  vitellin 
du  poisson  Fandulus  sont  attirées  par  les  vaisseaux 
sanguins. 

Le  premier  cas  d'un  «  excitant  formateur  interne  » 
au  sens  propre,  c'est-à-dire  d'une  relation  causale 
entre  deux  parties  embryonnaires,  a  été  découvert 
par  Herbst  lui-même.  Les  bras  du  pluteus  des  our- 
sins sont  sous  l'influence  morphogène  du  squelette  : 
—  pas  de  squelette,  pas  de  bras.  Autant  il  y  a,  dans 
les  cas  anormaux,  d'ébauches  (Anlagen)  de  sque- 
lette, autant  il  y  a  de  bras.  Si  le  squelette  prend  une 
position  anormale,  il  en  est  de  même  des  bras.  Et 
ces  trois  observations  expérimentales  constituent  la 
preuve  d'une  relation  morphogénique. 

L'excitant  proprement  dit^peut,  dans  ce  cas,  con- 
sister soit  en  un  simple  contact  mécanique,  soit  en 
une  influence  chimique  quelconque.  En  tout  cas,   il 


MORPHOGÉ^'ÈSK    EXPÉRIMENTALE  95 

existe  une  étroite  et  très  spécifique  relation  de  posi- 
tion entre  les  diverses  parties  de  l'embnon. 

Il  en  est  de  même  dans  un  autre  cas,  qui  a  d'abord 
été  étudié  par  Herbst  sur  des  données  pathologiques, 
puis  repris  plus  tard  expérimentalement  par  Spee- 
inann.  Le  cristallin  de  certains  Amplii biens  se  forme 
dans  leur  tégument  comme  une  sorte  de  réponse  à  un 
stimulus  formateur  provenant  de  la  vésicule  optique 
primaire.  Quand  cette  vésicule  n'arrive  pas  à  toucher 
le  tégument,  le  cristallin  ne  se  développe  pas.  D'autre 
part,  si  on  transplante  la  vésicule  optique,  le  cristal- 
lin peut  se  développer,  en  des  points  très  anoraïaux, 
aux  endroits  mêmes  où  le  contact  s'est  établi. 

Mais  la  dépendance  formative  des  parties  peut 
aussi  affecter  de  tout  autres  aspects. 

Nous  devons  à  Herbst  cette  importante  découverte, 
que  les  yeux  des  Crustacés  peuvent  se  regénérer 
identiques  à  eux-mêmes  quand  le  ganglion  optique  a 
été  respecté.  Au  contraire,  si  ce  ganglion  a  été  enlevé, 
c'est  une  antenne  qui  se  développe.  Dans  ce  cas,  il 
doit  exister  quelque  influence  formative  inconnue, 
dont  dépend,  sinon  la  régénération  elle-même,  tout 
au  moins  son  caractère  spécifique. 

Dans  d'autres  cas,  il  semble  qu'il  existe  une  inlluence 
du  système  nerveux  central  sur  le  |)ouvoii-  régénéra- 
teur en  général.  Les  Amphi biens,  par  exemple,  ne 
peuvent  régénérer  ni  leurs  jambes  i;\\'olir),  ni  leur 
queue  (Godlewski  ,  quand  les  connexions  nerveuses 
ont  été  détruites.  Chez  d'autres  animaux,  cette 
influence  est  nulle.  Chez  d'autres  encore,  commr  p;u- 
exemple  chez  les  Planaires,  il  est  actuellement  dou- 
teux <pie  rinlluence  du  système  nerveux  sur  le   phé- 
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nomène  de  la  régénération  soit  autre  qu'indirecte 
(Ghild)  ;  les  mouvements  de  l'animal,  qui  sont  très 
réduits  à  la  suite  de  l'extirpation  des  ganglions, 
semblent  ici  une  des  conditions  essentielles  d'une 
bonne  restitution. 

Tout  ce  que  nous  avons  dit  sur  l'importance  de 
substances  spéciales  contenues  dans  le  germe  mûr, 
considérées  comme  la  cause  des  organisations  spéci- 
fiquement    localisées,     pourrait    être    de    nouveau 
discuté    dans  le    présent  chapitre  ;    notre    structure 
morphogène  bipolaire  elle-même  pourrait  aussi  être 
regardée  comme  renfermant  un  ensemble  d'excitants 
.  formateurs,    tout  au   moins  en  ce  qui   concerne  les 
pôles  de  cette   structure.   Cela    nous  ramènerait   au 
problème  de  la  «  polarité  »,  en  général,  et  à  celui  de 
l'inversion  de  la  polarité,  phénomène  bien  connu  chez 
les  végétaux,  chez  beaucoup  d'Hydraircs  et  chez  les 
Vers  :  autrement  dit,  les  processus  morphogénétiques 
régénérateurs  se  déroulent  d'une  manière  inverse  (sauf 
dans  certaines  conditions),  selon  que  leur  lieu  d'origine 
représente  l'extrémité  terminale  ou  l'extrémité  basale 
de  l'axe  principal.  Une  discussion  plus  complète  de 
ces  faits  nous  ferait  approfondir  de  plus  en  plus  la 
physiologie   de   la  forme  proprement  dite,    mais   ne 
serait  pas  utile  à  nos  prochaines  discussions  théo- 
riques.   Nous  pouvons  terminer  cette  étude   (1)  sur 

(1)  Un  exposé  complet  du  sujet  n'envisagerait  pas  seule- 
ment les  excitants  formateurs  qui  mettent  en  marche  les 
processus  morphogénétiques,  mais  aussi  les  excitants  qui  ter- 
minent ou  arrêtent  les  actes  de  la  morphogénèse.  On  connaît 
très  peu  de  chose  sur  ce  sujet  et  c'est  pourquoi  le  lecteur 
se  reportera  à  mes  autres  publications.  Je  me  contenterai  de 
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les  excitations  ou  causes  formatrices  de  la  morpho- 
genèse  en  ajoutant  brièvement  que,  d'après  les  der- 
nières recherches,  la  détermination  du  sexe  (1)  est 
sous  la  dépendance  de  certains  phénomènes  cytolo- 
giques  qui  se  produisent  dès  les  premiers  stades 
embryonnaires,  peut-être  même  avant  Tontogénie 
proprement  dite  ;  le  sexe  n'est  donc  ])as  déterminé 
sous  rinfluence  d'un  excitant  formateur  propre  (2). 
Il  semble  que  les  j)roduits  sexuels  eux-mêmes  dé- 
terminent le  sexe  de  l'individu  ([u'ils  produisent, 
et  cela  par  suite  dune  dilTérence  dans  leur  chro- 
matine  (3). 


dire  ici  que  la  fin  d'un  acte  morphogéni({ne  peut  être  déter- 
minée dès  le  début  ou  au  contraire  se  produire  par  lefTet 
d'une  circonstance  actuelle  qui  suspend  le  cours  d'un  pro- 
cessus indéfini  par  nature. 

Dans  le  premier  cas,  les  facteurs  qui  arrrtent  l'acte  mor- 
pliogéni<iue  t'ont  partie  de  sa  nature  même. 

^1:  Ln  exposé  comi)let  de  l'état  actuel  du  sujet  se  trouve 
dans  :  Morgan,  E.rperimenlal  Zoolofjy,  New-Vork,  1907. 

('2;  Il  existe  certainement  de  nombreuses  réactions  mor- 
phogènes entre  les  véritables  organes  sexuels  et  les  carac- 
tères sexuels  secondaires.  Herbst  a  donné  une  discussion 
analytique  complète  de  tous  les  faits  connus;  mais  ces  faits 
sont  beaucoup  plus  compliqués  ([u'on  ne  le  croit  générale- 
ment et  ne  se  prêtent  pas  à  une  courte  description.  N'oye/ 
aussi  :  Foges,  /^/liif/er's  Arch.,  03,  1902. 

(3)  Dans  quelques  cas  {Dinophilus,  certains  Arthropodes), 
les  produits  sexuels  sont  invariaidement  déterminés  comme 
«  arrénogénéti(pies  »  ou  -  lhélyg(''nétiques  *  Wilson,  Journ. 
Exp.  /uoL,  II  et  111,  19n:)-190(;  ,  tandis  (jue  dans  d'autres 
cas  I  Amphihiens)  l'état  de  nuduralion  ou  de  «  super  ■- matu- 
ration détermine  le  sexe  du  futur  organisme  \\.  Hrrtwig, 
Verh.  d.  Zool.  (]cs,  191)5-1907). 
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û)    LES    HARMONIES    MORPHOGENIQUES 

Abordons  maintenant  des  considérations  d'un 
genre  plus  abstrait.  Nous  avons  mis  en  évidence 
quelques-unes  des  actions  morphogénétiques  qui 
s'exercent  entre  les  diverses  parties  d'un  embryon  en 
voie  de  développement,  et  nous  pouvons  être  sûrs 
qu'il  existe  beaucoup  plus  de  ces  actions  réciproques 
que  nous  n'en  connaissons  jusqu'ici. 

Mais  il  ne  serait  pas  vrai  de  dire  que  le  développe- 
ment d'une  partie  d'un  embryon  dépende  de  l'exis- 
tence ou  du  développement  de  chacune  des  autres. 

Bien  au  contraire,  un  caractère  très  important  et 
fondamental  de  l'organogénèse  consiste  dans  son 
développement  en  séries  indépendantes,  c'est-à-dire 
en  séries  de  processus  qui  peuvent  avoir  une  origine 
première  commune,  mais  qui  sont  absolument  indé- 
pendantes les  unes  des  autres  quant  à  leur  mode  de 
différenciation. 

Roux  a  proposé  le  terme  d'autodifférenciation  pour 
désigner  ce  phénomène,  et  nous  pouvons  accepter 
cette  expression,  à  la  condition  qu'on  n'y  voie  que  la 
négation  d'une  dépendance  formative  par  rapport  à 
certaines  parties. 

Supposons  une  partie  A  qui  montre  le  phénomène 
de  l'autodifférenciation  :  cela  veut  dire  que  le  déve- 
loppement ultérieur  de  A  n'est  pas  sous  la  dépen- 
dance de  certaines  autres  parties,  B,  C  et  D  ;  mais 
cela  ne  signifie  pas  que  le  premier  développement  de 
A  n'a  pas  été  sous  la  dépendance  de  quelques  autres 
parties,  E  ou  F.  Et  cela  ne  signifie  pas  non  plus  qu'il 
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n'y  a  pas  de  rapports  formateurs  entre  les  parties  de 
A  lui-même. 

Nous  pouvons  dire,  par  exemple,  que  l'ectoderme 
de  ri^chinus  fait  preuve,  vis-à-vis  de  lendoderme, 
d'aulodiflerenciation.  L'expérience  a  montré  que  la 
bouch(.',  par  exemple,  se  forme  même  quand  il  n'y  a 
pas  d'intestin  fig.  10  .  Mais  l'ensemble  de  l'ecto- 
derme et  de  l'endoderme  n'en  est  pas  moins  sous  la 
dépendance  mor|)hogénique  de  l'organisation  maté- 
rielle et  intime  du  blastoderme.  Enfin,  des  expé- 
riences récentes  ont  montré  que  les  nerfs  et  les 
muscles  des  \'ertébrés  se  différencient  indépendam- 
ment les  uns  des  autres,  mais  que  leur  destinée  est 
probablement  déterminée  par  des  processus  forma- 
teurs qui  ont  lieu  (lès  les  premiers  stades  de 
l'ontogénie. 

Le  phénomène  de  l'aulodifférenciation  correcle- 
tement  compris  va  nous  mener  à  la  découverte  d'un 
caractère  très  général  de  tout  le  développement.  Si, 
d'un  côté,  le  phénomène  de  l'autodifférencialion 
prend  r(''ellemenL  sous  différentes  formes,  une  part  à 
l'ontogénie,  et  si,  d'un  autre  côté,  malgré  cette 
indépendance  morphogénicpie  relative  des  parties 
embryonnaiies.  l'organisme  résultant  n'en  constitue 
par  moins  un  loiit,  tant  sous  le  rapport  de  l'organisa- 
tion que  sous  celui  du  fonclionnemcnl,  alors  nous 
pouvons  admettre  qu'une  IJarmonie  dci'  h'onsiellation 
(harmonie  de  plan  primitive/  constitue  un  des  carac- 
tères les  plus  fondamenlaux  de  la  production  de  la 
forme  in<livi(liH'H(\ 

En  aflirmanl  lexistence  de  cetlr  haiinonie.  nous 
ne  faisons    rien    do   plus  ([ue    (l(''('iir('  exaclemeni    les 
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faits  eux-mêmes  .  cette  harmonie  est  démontrée  par 
le  fait  même  que  le  développement  se  termine  à  un 
organisme  constituant  un  tout,  malgré  l'indépendance 
relative  des  processus  qui  conduisent  à  ce  résultat. 
Mais  on  peut  encore,  par  une  analyse  des  conditions 
générales  des  actions  formatrices  elles-mêmes,  déceler 
dans  la  morphogénèse  une  autre  sorte  d'harmonie. 
Pour  que  ces  actions  puissent  s'exercer  correctement, 
il  faut  qu'elles  trouvent  un  matériel  sur  lequel  elles 
puissent  agir,  et  que  les  parties  qui  contiennent  les 
puissances  du  prochain  stade  ontogénique  puissent 
recevoir  toujours  les  excitations  appropriées,  c'est-à- 
dire  celles  qui  éveilleront  précisément  ces  puissances- 
là  ;  autrement,  il  ne  pourrait  y  avoir  aucune  morpho- 
génèse spécifique.  Nous  appellerons  harmonie  causale 
cette  deuxième  sorte  de  relations  harmoniques  dans 
l'ontogénie. 

Enfin,  le  mot  d'harmonie  fonctionnelle  désignera 
l'unité  et  l'implication  réciproque  des  fonctions  orga- 
niques. Concluons  donc  que  la  morphogénèse  indi- 
viduelle est  caractérisée  par  une  triple  harmonie.  Ce 
sera  le  résultat  ultime  de  cette  partie  de  notre  théorie 
analytique. 


3.    LE    PROBLÈME    DE    LA    LOCALISATION 

MORPHOGÉMQUE 

THÉORIE  DU  SYSTÈME  HARMONIQUE  ÉQUIPOTENTIEL 

PREMIÈRE   PREUVE  DE  L'AUTONOMIE  DE  LA  VIE 


Nous  arrivons  au  point  central  de  noire  élude. 
Nous  allons  essayer  dans  ce  chapitre  de  trouver  la 
vraie  place  de  la  Vie  dans  la  nature,  et  celle  de  la 
Biologie  dans  la  classification  des  sciences.  Nous 
établirons  ainsi  l'un  des  fondements  de  notre  philo- 
sophie des  organismes. 


LE    PROBLEME    GENERAL 

Notre  théorie  analytique  de  la  morphogénèse  a  été 
établie  sur  trois  concepts  fondamenlaux  :  la  puissance 
prospective,  les  Mitleln  et  les  excitations  formatrices. 
Son  principal  but  a  été  de  montrer  que  la  morplio- 
génèsc  consiste  simplement  et  uniquement  dans  les 
réalités  qu'expriment  ces  trois  conce[)ls.  Mais  n'avons- 
nous  rien  laissé  échapper  ?  Les  faits  morphogéniques 
se  laissent-ils  réellement  et  totalenicnl  réduire  à  celle 
explication  ? 

Ces  questions  nous  conduiscnl  à  de  nouvelles 
considérations.  Si  la  réponse  était  négative,  cpielles 
conclusions  faudrail-il  m  lirei-?  S'il  était  possible  de 
décomposer  entièremenl  la  morphogénèse  en  une  série 
de  phénomènes  formalils  simj)les  dont  chacun  se 
produit  grûce  aux  «  moyens  »  dont  nous  avons  parlé, 
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et  sur  la  base  de  «  puissances  »  déterminées,  alors  il 
y  aurait  peut-être  lieu  de  supposer  que  dans  l'avenir, 
sinon  aujourd'hui,  une  autre  sorte  d'analyse  serait 
aussi  possible,  à  savoir  :  la  réduction  de  la  mor- 
phogénèse  organique  aux  facteurs  élémentaires  de 
l'inorganique.  On  verrait  ainsi  que  l'organisme  n'est 
qu'une  machine,  non  seulement  dans  son  fonctionne- 
ment, mais  même  dans  son  origine  première. 

Mais  que  devrons-nous  conclure,  si  l'analyse 
préliminaire  dont  la  possibilité  conditionne  une  telle 
conclusion  ne  nous  donne  aucun  résultat  ? 

C'est  ce  que  nous  allons  voir.  Examinons  pour  cela, 
aussi  soigneusement  que  possible,  le  fait  essentiel 
auquel  se  rapporte  notre  concept  de  la  cause  forma- 
tive  ou  stimulus  :  la  localisation  des  effets  morpho- 
géniques. 

Est-il,  en  fait,  toujours  possible  de  rattacher  la 
localisation  de  chaque  effet  morphogénique  à  un  sti- 
mulus formateur  unique  et  spécifique  ?  On  me 
répondra  que  c'est  impossible  pour  le  présent.  Mais 
je  répondrai  à  mon  tour  :  avons-nous  quelque 
garantie  que  la  chose  est  possible,  au  moins  en  prin- 
cipe ?  ou  bien  les  faits  sont-ils  tels  que  la  science  ne 
puisse  jamais  admettre  une  telle  hypothèse  ? 

LE    «  SYSTÈME  »    MORPHOGENIQUE 

Nous  savons  d'après  nos  précédentes  études  que 
dans  la  plupart  des  organes  élémentaires  ontogé- 
niques,  une  seule  et  même  puissance  prospective  est 
distribuée  uniformément  en  tous  leurs  éléments.  En 
utilisant  un    terme    de  mécanique    particulièrement 
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adéquat,  nous  pouvons  désigner  sous  le  nom  de  sys- 
tème morphogénique  toute  partie  d'un  organisme 
qu'on  peut  considérer  comme  une  unité  au  point  de 
vue  morphogénique.  Tout  ce  que  nous  avons  appris 
jusqu'ici  peut  se  résumer  en  disant  que  le  blasto- 
derme des  Echinodermes,  au  moins  autour  de  son 
axe  polaire,  et  aussi  les  feuillets  germinatifs  de  ces 
mêmes  animaux  constituent  des  systèmes  dont  tous 
les  éléments  possèdent  la  même  puissance  ou,  plus 
brièvement,  que  ce  sont  des  systèmes  éqiiipotentiels. 

Plus  tard,  nous  analyserons  avec  plus  de  délail  la 
distribution  de  ces  puissances  qui  déterminent  la 
régénération  proprement  dite  et  le  développement 
adventif  :  nous  verrons  alors  que  cbez  les  végétaux  su- 
périeurs, par  exemple,  il  existe  un  certain  «  système  » 
qu'on  peut  appeler  l'organe  propre  de  la  régénération 
et  dont  chaque  élément  possède  la  même  puissance 
régénératrice.  C'est  le  cambium.  Ce  cambium  mérite 
ainsi  le  nom  de  «  système  équipotentiel  ».  Mais  nous 
savons  par  ailleurs  que  ces  puissances  sont  de  type 
complexe  puisqu'elles  signifient  la  possibilité  de 
fournir  un  tout  d'organisation  aussi  complexe  (ju'une 
branche  ou  une  racine.  Le  terme  déquipolentiel 
signifie  seulement  que  cette  unité  complexe  peut  se 
produire  aux  dépens  de  chdcnne  des  cellules  du 
cambium. 

Les  puissances  c[ue  nous  avons  étudiées  dans  la 
blastula  ou  la  gaslrula  des  Echinodermes  ne  sont  pas 
du  ty[)e  complexe.  Ici,  nos  systèmes  sont  »''(|uijK)len- 
tiels  en  ce  sons  que  chacun  de  leurs  éléments  peut 
fournir  n'importe  laquelle  des  parties  d'un  unique 
loul  commun.  C  est  parce  que  chaque  partie  fournit 
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une  partie  singulière,  que  sa  destinée  est,  comme  nous 
l'avons  dit,  «  fonction  de  sa  position  ». 

En  conséquence,  nous  pouvons  désigner  ces  sys- 
tèmes sous  le  nom  de  systèmes  équipotentiels  à 
puissances  simples  ou  singulières  ou  plus  rapidement 
systèmes  équipotentiels  singuliers.  Mais  cette  termi- 
nologie n'intéresse  pas  les  faits  essentiels. 

Ce  n'est  pas  seulement  la  simplicité  ou  la  singula- 
rité de  leurs  puissances  qui  caractérise  le  rôle  mor- 
phogénétique de  nos  systèmes  (1)  :  deux  autres  résul- 
tats des  recherches  expérimentales  ont  beaucoup  plus 
d'importance.  L'acte  déterminé  qui  sera  accompli 
par  un  élément  donné  dans  un  cas  également  donné 
est,  en  fait,  unique  ;  mais  la  puissance  d'un  élément 
donné  consiste  dans  la  possibilité  pour  cet  élément 
d'effectuer  un  nombre  indéterminé  d'actes  différents. 
Appelons  donc  ce  système  :  équipotentiel  indéfini. 
Tous  nos  systèmes  manifestent  pendant  l'ontogénie 
des  puissances  simples  indéfinies.  Mais  la  somme  de 
tout  ce  qui  se  forme  sous  l'influence  de  ces  puissances 
n'est  pas  seulement  une  somme,  c'est  une  unité. 

C'est  dire  qu'il  existe  une  sorte  d'harmonie  entre 
les  diverses  parties  produites  réellement  par  notre 
système.  C'est  pourquoi  il  faut  définitivement  l'appe- 
ler système  équipotentiel  harmonique. 


(1)  Le  nom  de  système  équipotentiel  singulier  pourrait 
aussi  s'appliquer  aux  organes  élémentaires  dont  les  puis- 
sances sont  capables  de  déterminer  l'organogcnèse  avec 
l'aide  d'un  stimulus  formateur  externe  spécifique.  Ce  n'est 
pas  le  cas  des  systèmes  étudiés  dans  ce  chapitre. 
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LE    ((  SYSTEME    EgUll'OTENTIEL    HAHMONigUE  » 

Considérons  reclodcrnic  de  la  gastrula  d'une  étoile 
de  mer.  Nous  savons  que  nous  pouvons  sectionner 
une  partie  quelconque  dans  n'importe  quelle  direction, 
que,  cependant,  la  difTérenciation  de  Tectoderme  ne 
s'en  fera  pas  moins  parfaitement,  et  que  nous  obtien- 
drons un  ectoderme  embryonnaire  normal,  mais 
seulement  plus  petit  que  d'habitude.  C'est  en  étu- 
diant le  développement  de  la  bande  ciliée,  cette 
formation  si  hautement  différenciée,  que  ces  phéno- 
mènes peuvent  être  le  plus  clairement  compris. 

Imaginons  maintenant  que  notre  ectoderme  soit 
cylindrique,  au  lieu  d'être  approximativement  sphé- 
rique  ;  développons  la  surface  de  ce  cylindre.  Nous 
obtenons  un  rectangle  où  on  peut  considérer  deux 
dimensions,  a  et  b.  Xous  avons  alors  en  mains  tous 
les  éléments  nécessaires  pour  faire  une  étude  analy- 
tique de  la  différenciation  d'un  système  équipotentiel 
harmonique. 

Notre  rectangle,  avec  ses  deux  dimensions  a  et  />, 
constitue  la  base  du  développement  normal.  Prenant 
ses  deux  côtés  comme  axes  de  coordonnées,  nous 
pouvons  dire  que  la  destinée  actuelle,  la  «  valeur 
prospeolive  »  de  chaque  élémenl  du  rectangle,  est 
délinie  par  la  longueur  des  deux  lignes  .r  et  //,  menées 
perpendiculairement  à  chacjue  colé  du  rectangle,  ou, 
pour  nous  exprimer  analytiquemtMil.  qu'à  chaque 
valeur  |)ossibIe  de  x  et  de  //  correspond  une  destinée 
réelh;  toul  à  l'ail  délerminétî  de  l'élément  ainsi  détini. 
D'autre  pari,  nous  avons  montré  expérimenlalemenl 
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que  la  valeur  prospective  des  éléments  de  l'organe 
embryonnaire  n'est  pas  identique  à  leur  puissance 
prospective  ou  destinée  possible  ;  cette  puissance  a 
un  contenu  beaucoup  plus  riche  que  chaque  cas  donné 
du  développement  ne  nous  le  fait  voir.  Comment 
exprimer  analytiquement  ce  fait  ? 

Posons  le  problème  de  la  façon  suivante  :  de  quels 
facteurs  dépend  la  destinée  d'un  élément  quelconque 
de  notre  système,  dans  tous  les  cas  possibles  de 
développement  que  l'expérience  peut  susciter  ?  Nous 
pouvons  exprimer  les  résultats  acquis  par  une  équa- 
tion telle  que  :  S  (x)  /*  =  (...).  Autrement  dit,  «  la 
valeur  prospective  S  d'un  élément  x  est  fonction 
de  ...  »  —  de  quoi  ? 

Nous  savons  que  nous  pouvons  supprimer  n'im- 
porte quelle  partie  du  tout  et  qu'il  se  développera 
cependant  un  embryon  proportionné,  si  volumineuse 
que  soit  la  partie  enlevée.  Cela  signifie  que  la  valeur 
prospective  d'un  élément  quelconque  est  fonction  de 
la  grandeur  absolue  de  la  portion  de  notre  sys- 
tème qui  se  trouve  isolée  dans  chaque  cas  donné. 
Soit  G  cette  grandeur  absolue,  nous  pouvons  écrire  : 

s{x)=nG...). 

Nous  avons  supposé  que  la  section  avait  été  faite 
absolument  à  notre  fantaisie,  aussi  bien  par  rapport 
à  la  quantité  de  substance  enlevée  au  germe,  que  par 
rapport  à  la  direction  de  la  section.  Dans  chaque  cas 
particulier  il  y  aura  actuellement  à  considérer,  à  la 
fois  y  et  une  certaine  dimension  déterminée  du  système 
et  une  direction  déterminée  de  la  section.  Mais  afin 
d'étudier  isolément  l'influence  de  la  direction  de  la 
section,  imaginons  que  nous  avons  isolé,    une   pre- 
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mière  fois,  une  portion  de  notre  système,  délimitée 
par  les  lignes  «i  ^,,  et  une  seconde  fois,  une  autre 
portion  égale ^  délimitée  par  a,  h...  Nous  le  savons,  le 
développement  donnera  dans  les  deux  cas  un  orga- 
nisme de  petite  taille,  mais  normal.  Nous  voyons 
donc  que,  bien  que  les  deux  parties  isolées  aient 
même  grandeur  absolue,  la  valeur  prospective  de 
chacun  de  leurs  éléments  peut  être  différente,  et  cela 
indépendamment  de  la  direction  de  la  section.  Les 
deux  portions  égales  peuvent,  en  effet,  être  sectionnées 
de  manière  à  comprendre  le  même  élément  x.  Et  par 
suite  la  destinée  réelle  de  cet  élément  variera  malgré 
l'égalité  en  grandeur  absolue  des  deux  parties  consi- 
dérées. On  dira,  d'une  manière  analytique,  que  cette 
destinée  se  modifie  en  fonction  de  la  position  réelle 
des  limites  réelles  (a,  b  ou  a.  by  du  fragment,  par 
rapport  aux  axes  de  coordonnées  fondamentaux  a  et 
b.  Désignons  par  d  la  distance  de  l'une  des  limites 
du  fragment  à  a  ou  à  b  (1),  nous  pourrons  écrire 
(fig.  10)  :  S(x)  =  f(G,d...). 

Mais  la  formule  n'est  pas  encore  complète  :  G  et 
d  sont  ce  que  les  mathématiciens  appellent  des 
variables.  Pour  chacune  de  leurs  valeurs  actuelles, 
S,  c'est-à-dire  la  destinée  actuelle  de  .r,  prend  une 
valeur  définie  ;  à  cliaqiie  valeur  de  G  et  de  d,  (pii 
d'ailleurs  sont  indépendants  l'im  {\c  Faiilre.  corres- 
pond une  valeur  (h'Iinie  de  la  valeiii*  |)rospeclive 
de  X.  D'autre  part,  dans  tous  les  cas  de  dévelop- 
pement normal  ou  ex]iérimental,  il  faut  bien  qu'il 
existe  un  certain  facteur  (pii  n'esl  pas  variable,   mais 

(1)  La  distance  des  deux  autres  cùtés  p(3urra  se  calculer  au 
moyen  de  s. 
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qui  reste  toujours  identique.  Ce  facteur  est  inclus 
dans  la  puissance  prospective  de  notre  système, 
mais  on  ne  peut  dire  qu'il  lui  soit  identique. 

La  puissance  prospective  de  notre  système,  ou 
plutôt  celle  de  chacun  des  éléments  qui  le  constituent 
est,  comme  nous  savons,  la  somme  de  tout  ce  qui  peut 


FiG.  10.  —  Schéma  destiné  à  montrer  les  caractères  d'un 
«  Système  équipotentiel  harmonique  ». 

L'élément  A'  fait  partie   des  systèmes  a 6,  aibi,  a^b^  ;  sa  valeur 
prospective  est  différente  dans  chaque  cas. 

être  fourni  par  chacun  d'eux.  Mais  le  fait  qu'un  déve- 
loppement normal  proportionné  se  produit  dans 
chaque  cas  possible  prouve  que  cette  somme  ne  doit 
pas  apparaître  comme  une  simple  somme,  mais 
comme  une  espèce  d'ordre.  Nous  pouvons  désigner 
cet  ordre  comme  «  les  rapports  de  localisation  tels 
qu'ils  existent  dans  le  cas  absolument  normal  ».  Si 
nous  nous  rappelons  que  le  terme  «  puissance  pros- 
pective »  doit  toujours  comprendre  cet  ordre  ou, 
comme  nous  pouvons  dire  encore,  cette  proportion- 
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nalité  relative,  fondement  de  «  riiarnionie  »  de  nos 
systèmes,  alors  nous  sommes  en  droit  d'employer 
cette  expression  pour  désigner  le  facteur  invariable 
dont  dépend  la  valeur  prospective  de  chacun  des 
éléments  de  nos  systèmes.  Désignons  par  E  la  puis- 
sance prospective  en  tant  (ju'elle  comprend  ce  prin- 
cipe d'ordre.  Nous  pouvons  alors  compléter  notre 
formule  et  écrire  :  S  [X]  =  /*'G,  d,  E)  (1). 


EXEMPLES   DE  «  SYSTEMES  EQUIPOTENTIELS  ILVP.MONIOUES  » 

Nous  devons  d'abord  exposer  quelques  fails  plus 
positifs  relatifs  à  nos  systèmes,  et  cela  pour  montrer 
quel  rôle  important  ils  jouent  dans  l'ensemble  du 
règne  animal,  et  aussi  pour  rendre  plus  claire  notre 
analyse,  jusqu'ici  bien  abstraite.  Nous  savons  de 
beaucoup  d'organes  morphogénéliques  élémentaires 
([u'ils  constituent  réellement  des  systèmes  har- 
moniques équipotentiels  et  qu'il  en  est  probable- 
ment ainsi  de  beaucoup  d'autres  de  ces  organes. 
Nous  savons  de  plus  que  l'œuf  immalure  de  prescpie 
tous  les  animaux  appartient  à  ce  tyj)e,  même  si  la 
maturation  proihiit  plus  lai'd  une  détermination  lixe 
de  ses  diverses  parties,  l^^nlin,  (piehiues  nouvelles 
découvertes  sur  la  régénération  de  la  forme  nous  ont 
appris  qu'il  y  a  beaucouj)  de  cas  dans  lesquels  la 
régénération    \ui    procède    |)îls   d'un  point   [)arli('ulii'r 

(1)  l'iic  analyse  beaucoup  phis  détaillée  de  cette  dilTéren- 
ciation  a  été  tentée  dans  mon  travail  :  Die  localisalion  mor- 
phoffcnelischer  VorgaïKje.  H  in  licirci:^  l'ilnlislisc/wn  (iesr/u'hrns, 
Leipzig,   1891). 
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déterminé,  rnais^  dans  lesquels,  au  contraire,  chacune 
des  parties  de  l'organisme  traumatisé  doit  fournir  un 
acte  régénératif  particulier,  de  telle  sorte  que  le 
résultat  final  de  la  restitution  est  le  résultat  de  la 
somme  de  tous  ces  actes  particuliers.  Nous  devons 
maintenant  analyser  plus  profondément  ces  cas. 

Tout  le  monde  connaît  les  actinies  ou  anémones 
de  mer,  et  aussi  sans  doute  les  polypes  hydraires. 
Le  genre  Tabularia  appartient  à  ces  derniers.  Il 
ressemble  à  une  anémone  de  mer  en  miniature  portée 
comme  une  Heur  au  sommet  d'une  tige.  On  sait, 
depuis  les  travaux  d'Allman,  que  Tabularia  est 
capable  de  régénérer  cette  sorte  de  fleur  terminale 
ou  «  tête  »  quand  il  l'a  perdue.  Ce  phénomène  fut 
considéré  comme  une  régénération  ordinaire  jus- 
qu'à ce  qu'une  zoologiste  américaine,  miss  Bickford, 
eût  montré  qu'il  n'y  avait  pas  régénération,  dans  le 
sens  propre  du  mot,  pas  de  bourgeonnement  au 
niveau  de  la  blessure.  En  réalité,  la  nouvelle  «  tête  » 
est  formée  par  la  coopération  de  nombreuses  parties 
de  la  tige.  I^'analyse  fait  voir  que  Tabularia  peut 
être  considéré  comme  un  type  parfait  de  système 
harmonique  équipotentiel.  On  peut  couper  la  tige  à 
n'importe  quel  niveau.  Une  certaine  région  de  la  tige 
régénérera  toujours  la  nouvelle  tête,  et  cela  par  la 
coopération  de  toutes  ses  parties.  Le  niveau  de  sec- 
tion pouvant  être  absolument  quelconque,  il  est 
hors  de  tout  conteste  que  la  valeur  prospective  de 
chacune  des  parties  du  rameau  est  ((  fonction  de  sa 
position  »,  qu'elle  varie  avec  sa  distance  à  l'extré- 
mité libre  de  la  tige.  Ainsi,  nous  avons  tout  de  suite 
sous  les  yeux  une  des  principales  caractéristiques  de 
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nos   systèmes.   Mais  nous  pouvons  également  cons- 
tater la  présence  de   l'autre  variable  qui  entre  dans 
notre  formule.  On  constate   dans    Tubularia  que  la 
destinée  de  chaque  élément  est  sous  la  dépendance 
de  la  grandeur  réelle  du  système.  On  ne  pourrait,  il  est 
vrai,  vérifier  ce  fait  pour  des  liges  très  longues.  Mais. 
si  on  découpe  sur   une  tige  de    Tubularia  de  petits 
fragments  mesurant  moins  de  10  millimèlres  de  long, 
on  constate  que  la  grandeur  absolue  de  la  tète  régé- 
nérée est  en   relation    étroite   avec    la  longueur    du 
fragment    de   tige.    Les  figures   permettent  de  com- 
prendre  ces  faits   d'une  manière  plus  concrète.   La 
tête  de  Tubularia  est  constituée  par  une  base  renflée 
surmontée  d'une  sorte  de  trompe  plus  étroite  ;  elles 
portent  l'une  et  l'autre   un  grand   nonil)re   de   tenta- 
cules. Ce  sont    les  ébauches    (Anlagen)  de   ces  ten- 
tacules   qui   apparaissent    les  premières   lors    de   la 
régénération.    On    aperçoit  à   l'intérieur   de    la   tige 
deux  anneaux    de    stries    longitudinales.    Ces  stries 
deviennent  bientôt    des    tubes   qui    se    séparent    du 
rameau  sur  lequel  ils  restent  fixés  par  leur  base.    Les 
nouveaux   tentacules    sont    alors   formés  ;    puis,     la 
croissance  de  l'extrémité  du  rameau   fait  émerger  la 
nouvelle   t(Mc  hors  du  s([uelette  corné   ou  périsarque 
qui  entoure  la  tige.  Lu  comparant  les  figures  l'2  e  et 
g  on  constatera  (|ue  les  longueurs  absolues  des  deux 
anneaux  de  stries  sont  très  dilférentes  et  j)roportion- 
nelles  à  la  longueur  réelle  du  rameau  (lig.  11)  (1). 

(1)  Cette  affirmai  ion  doit  ôhv  admise  avec  une  certaine 
restriction  pour  Tubularia.  J'ai  constaté  [Arcli.  f.  Enlwicke- 
lungsmcchiinih,  IX,  IHÎH)',  (jue  la  ré«lnction  de  la  lonirneui-  du 
rameau  est   toujours  accompat2:née   d'une  réduction  dans  la 
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Ainsi   notre  formule  S  (a:)  =  /'(G,  d,  E)  se  vérifie 
parfaitement  chez    Tiibalaria.     Cette   formule    nous 


FiG.  11. 


Tubularia. 


Schéma  de  Thydranthe  avec  ses  tentacules  longs  et  courts. 

Restitution  d'un  hydranthe  à  l'intérieur  du  périsarque  (/"). 

Stade  plus  avancé.  Les  tentacules  sont  formés.  Le  nouvel  hy- 
dranthe émergera  du  périsarque  par  l'effet  d'un  processus  de 
croissance  qui  se  produira  dans  la  région  marquée  t . 

Rameau  de  Tubularia  pouvant  être  sectionné  en  ai  61,  ao6-2  0uaiC. 

Position  des  tentacules  dans  le  fragment  aibi. 

Position  des  tentacules  dans  a-ib-,,  fragment  de  même  longueur 
que  ai  61. 

Tentacules  dans  aiC  fragment  deux  fois  plus  court  que  ai  bi. 


permet  de  prédire  dans  chaque  cas  en  quel  point  se 
développera  une  partie  donnée  du  polype,  au  moins 
si   nous   connaissons    ce   qui   est    représenté   par    le 


taille  du  rudiment  d'hydranthe,  mais  qu'il  n'y  a  pas  propor- 
tionnalité exacte  entre  les  deux.  Si  nous  admettons  ici  cette 
proportionnalité,  c'est  pour  apporter  une  simplification 
théorique,  aussi  Ijien  dans  l'exposé  que  dans  les  ligures.  Mais 
il  y  a  une  proportionnalité  presque  parfaite  dans  tous  les  cas 
de  »  formes  fermées  ». 
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symbole  E,  c'est-à-dire  la  proportion  normale  de  notre 
l'orme.  (Encore  que  la  prévision  ne  soit  pas,  comme 
on  le  dit  trop  souvent,  le  but  principal  de  la  science.) 
Un  autre  exemple  bien  caractéristique  de  système 
morpliogénétique  liarinoni(|ue  nous  est  offert  par  la 
régénération  des  Ascidies  du  genre  Clavellina.  Nous 


FiG  TJ.  —  Cl  a  ue  m  ne. 

(i.  Schéma  de  l'animal  normal  :.E  ol  ./,  siphons;  A',  branchie  :  /), 
inteslin  :  M,  estomac  ;  //,  cœur. 

b.  Branchie  isolée. 

c,  e.  Stades  successifs  de  la  réduction  de  la  branchie. 
f.  Petite  ascidie  nouvelle  et  entière. 

ne  pouvons  décriie  complètement  l'organisation  de 
cette  forme  (lig.  12  a i  ;  (jifil  nous  suTlisc  dv  dire  (\uv 
les  Clavellines  se  composent  de  deux  parties  essen- 
tielles :  le  système  branchial  et  le  sac  intestinal. 
Ouand  ces  deux  parties  sont  séparées  l'une  de  l'autre, 
chacune  d'elles  jx'iil  régénér«'r  l'aiilre  par  bourgeon- 
nement au  niveau  (h'  hi  ble.ssuie.  Mais,  l'appareil 
branchial  peut  se  coiiiporler  aussi  d'une  manière  1res 
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différente  :  il  peut  présenter  une  régression  complète 
de  son  organisation  et  se  transformer  en  une  sphère 
blanche  composée  seulement  de  deux  couches  épithé- 
liales  emboîtées,  représentant  les  feuillets  germinatifs 
et  comprenant  entre  elles  une  certaine  quantité  de 
mésenchyme.  Après  une  certaine  période  de  repos, 
cette  sphère  s'organise  à  nouveau,  mais  non  pas  en 
reformant  un  appareil  branchial  :  en  donnant  nais- 
sance d'emblée  à  une  ascidie  très  petite  mais  complète 
(fig.  l'^/*).  On  peut  d'ailleurs  observer  ici  un  autre 
phénomène  encore  plus  étonnant  peut-être.  Isolons 
l'appareil  branchial,  puis  sectionnons-le  dans  une 
direction  quelconque.  Supposons  que  les  fragments 
obtenus  ne  meurent  pas,  ce  qui  à  la  vérité  arrive  à 
beaucoup  d'entre  eux  ;  bientôt,  ils  perdent  complè- 
tement leur  organisation,  puis  reforment  une  petite 
Ckwelline  complète  !  Ainsi,  nous  constatons,  non 
seulement  que  l'appareil  branchial  tout  entier  est 
capable  de  se  transformer  en  un  animal  complet  par 
la  coopération  de  toutes  ses  parties,  mais  encore  que 
n'importe  quel  fragment  de  cet  appareil  peut  aussi  se 
transformer  en  un  tout  complet,  quelles  que  soient  la 
taille  de  ce  fragment  et  la  place  qu'il  occupait  dans 
1  ensemble  de  l'appareil.  Nous  imaginerions  difficile- 
ment un  meilleur  exemple  de  système  équipotentiel 
harmonique. 

Je  ne  peux  citer  tous  les  cas  analogues.  Mention- 
nons seulement,  à  titre  d'exemples  remarquables, 
l'Hydre  commune  et  le  Ver  plat  Planaria.  On  me 
permettra  cependant  d'attirer  l'attention  sur  un  cas 
spécial  d'équipotentialité  harmonique. 

On  sait  depuis  longtemps  que  les  Protozoaires  sont 
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capables  de  restituer  leur  forme  et  leur  organisation 
plus  ou  moins  altérées,  à  la  condition  toutefois  qu  ils 
renferment  encore  une  certaine  quantité  de  substance 
nucléaire.  On  considérait  cette  restitution  comme 
appartenant  au  type  de  la  régénération  proprement 
dite,  jusqu'à  ce  que  T. -H.  Morgan  eût  montré  que 
chez  le  Stentor  ce  phénomène  se  passe,  dans  ses 
grandes  lignes,  exactement  comme  dans  les  organes 
embryonnaires  ou  dans  Tubiilaria  et  manifeste 
ainsi  l'existence  d'un  système  équipotentiel  harmo- 
nique. D'autre  part,  nous  savons  que  tous  les  Proto- 
zoaires sont  constitués  par  une  seule  cellule  haute- 
ment différenciée.  Nous  constatons  donc  que  les 
«  éléments  »  de  notre  système  équipotentiel  harmo- 
nique ne  sont  pas  toujours  des  cellules,  mais  peuvent 
être  des  parties  de  cellule.  Et  cette  constatation  doit 
sembler  d'autant  plus  importante  qu'elle  montre  à 
l'évidence  que  la  morphogénèse  n'est  pas  liée  à  la 
division  cellulaire,  ce  que  nous  avions  déjà  vu  précé- 
demment. On  voit  aussi  par  là  que  notre  concept  du 
système  harmonique  équipotentiel  a  une  très  vaste 
extension. 

LE   PROBLÈME   DU   FACTEUR    E 

Arrivons  à  des  considérations  d'un  genre  plus 
abstrait.  Nous  avons  interrompu  notre  analyse  de  la 
différenciation  du  système  équipotentiel  harmonique 
et  particulièrement  du  phénomène  de  localisation  ipii 
accomjiagne  celte  différenciation,  au  moment  où  nous 
étions  arrivés  à  exprimer  dans  une  formule  tous 
les  facteurs  dont  dépend  la  valeur  prospective  ou 
destinée  actuelle  de  chacun  des  éléments  du  svstème  : 
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s  (x)  =  f  (G,  dy  E).  G  et  d,  grandeur  absolue  du 
système  et  position  relative  de  Félément  considéré, 
sont  des  variables  indépendantes.  E  est  une  cons- 
tante, que  nous  regardions  comme  la  puissance 
prospective  en  tant  qu'elle  implique  un  rapport 
déterminé  aux  proportions  du  type  normal. 

Etudions  maintenant  la  signification  du  facteur  E, 
Qu'est-ce  que  représente  cet  E  ?  Est-ce  la  simple 
expression  d'une  somme  d'agents  élémentaires  ayant 
une  résultante  commune?  Et  en  ce  cas  quels  seraient 
ces  agents  ?  Ou  bien,  si  on  peut  montrer  que  E  n'est 
pas  un  simple  signe  qui  représente  une  somme  de 
facteurs,  quelle  est  donc  sa  signification  ? 

LES    «  MOYENS   »    (mITTELn)    ET   LES   EXCITATIONS 

FORMATRICES     n'aPPORTENT    AUCUNE     EXPLICATION 

SUFFISANTE 

En  pratique,  il  est  préférable  de  modifier  la  forme 
de  notre  question.  E  est  un  des  facteurs  responsables 
de  la  localisation  de  la  différenciation  organique. 
Que  savons-nous  actuellement  sur  ces  facteurs  ? 
Reportons-nous  à  notre  étude  des  «  excitations  forma- 
trices ».  Ces  excitations,  qu'elles  soient  internes  ou 
externes,  viennent  toujours  de  l'extérieur  par  rapport 
à  l'organe  élémentaire  dans  lequel  se  produit  une 
différenciation  et  par  suite  une  localisation.  Mais, 
dans  nos  systèmes  harmoniques  équipotentiels, 
aucune  excitation  localisatrice  ne  provient  de  l'exté- 
térieur,  ni  du  milieu  extérieur,  ni  d'une  autre  partie 
de  l'organisme,  comme  c'était  le  cas,  par  exemple, 
dans  la  formation  du  cristallin  comme  réaction  à  la 
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mise  en  contact  de  la  vésicule  optique  et  de  la  peau. 
Et  quant  aux  '<  moyens  »  (Mittelnj  extérieurs  com- 
muns, c'est-à-dire  les  conditions  de  milieu  de  Torga- 
nogénèse.  il  est  bien  évident  qu'ils  ne  peuvent  avoir 
aucun  caractère  localisateur. 

On  pourrait  objecter  que  les  surfaces  de  section  de 
la  tige  de  Tiibiilaria,  par  exemple,  sont  en  contact 
immédiat  avec  l'eau  de  mer,  et  qu'ainsi  un  excitant 
peut  agir,  à  partir  de  ces  deux  extrémités,  d'une 
manière  difTusive,  en  perdant  peu  à  peu  de  son  inten- 
sité ;  on  pourrait  argumenter  de  même  pour  la  blas- 
tula  àEchimis  et  pour  tous  les  autres  cas.  Mais 
d'abord,  des  excitations  ([ui  diffèrent  seulement  par 
l'intensité  ne  pourraient  déterminer  une  différencia- 
tion spécifique  aux  effets  spécifiquement  localisés  ; 
ensuite,  et  ceci  ruine  absolument  l'objection,  le  fait 
que  cliacun  de  ces  effets  spécifiquement  localisés 
dépend  de  la  (jrandeiir  absolue  du  fragment  rend 
absolument  impossible  Tliypollièse  (|ue  toutes  les 
particularités  de  la  ditférenciation  d'un  système  har- 
monique équipotentiel  soient  provoquées  ])ar  des 
excitations  indépendantes  qui  proviennent  de  deux 
points  fixes,  l'ii  tel  j)i'<)('essus  ne  condniiail  jamais 
a  une  organisation  totale  «  harmonique  »  propor- 
tionnée et  réduite,  mais  à  une  organisation  non 
réduite  des  deux  extrémités  et  à  rabscnce  de  la 
portion  moyenne  de  l'organisation. 

Il  est  donc  bien  certain  ipie  les  «  moyens  »  comme 
les  «  excitations  formatrices  »  sont  complèt«'ment  inca- 
pables de  rendre  compte  de  la  dilTérencMalion  localisée 
<jui  se  manifeste  dans  notre  système  harnn)ni(pie. 

Mais  n'est-il  pas  p()ssible  d'e\pli([uer  la  locah>ati<)n 
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morphogénique  par  quelque  autre  espèce  de  réaction 
mutuelle  des  parties  ?  Au  premier  abord,  deux 
suppositions  peuvent  être  émises. 

IMPOSSIBILITÉ   d'une  THEORIE   CHIMIQUE 
DE   LA  MORPHOGÉNÈSE 

Il  existe  une  manière  de  voir  qui  n'a  jamais  été 
développée  en  une  véritable  théorie,  mais  qui  a 
souvent  été  exposée  par  les  biologistes.  Elle  consiste 
à  considérer  comme  la  véritable  base  du  développe- 
ment et  de  riiéridité  un  composé  chimique  extrême- 
ment compliqué,  dont  la  désintégration  progressive 
dirigerait  la  morphogénèse. 

Examinons  d'abord  si  une  telle  assertion  peut 
s'accorder  avec  les  traits  les  plus  généraux  de  la 
morphogénèse  organique.  Tout  d'abord,  une  très 
sérieuse  objection  me  paraît  résulter  du  simple  fait 
des  régénérations  qui  se  produisent  en  des  points 
anormaux.  Le  seul  fait  que  le  triton  peut  régénérer 
sa  jambe  —  sans  parler  des  restitutions  de  type  har- 
monique —  contredit  parfaitement  l'hypothèse  que  la 
dissociation  d'un  composé  chimique  ou  quoi  que  ce 
soit  de  semblable  pourrait  diriger  le  cours  des  phéno- 
mènes morphogéniques. 

Car,  comment  le  composé  hypothétique  pourrait-il 
être  toujours  là  pour  se  détruire  de  nouveau^  alors 
qu'il  s'est  déjà  entièrement  détruit  une  première  fois? 
Et  nous  savons  même  que  la  régénération  peut  se 
produire  plusieurs  fois  au  même  point  ! 

Laissons  cependant  cette  difficulté  essentielle  et 
voyons  si  l'hypothèse  de  la  décomposition  chimique 
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peut  nous  rendre  compte  de  la  difTérenciation  de 
notre  système  équipotentiel  harmonique  et  des  phéno- 
mènes de  localisation  qu'elle  implique.  Comment,  en 
d'autres  termes,  peut-il  nous  expliquer  l'apparition, 
dans  un  organe  donné,  de  particularités  spécifique- 
ment localisées  qu'on  ne  peut  attribuer  à  aucune 
cause  locale  externe  ? 

Rappelons-nous  que  nos  systèmes  harmoniques 
comportent  certaines  difîérences  intimes  originelles  : 
l'orientation  de  la  structure  intime  protoplasmique, 
avec,  comme  conséquence,  la  polarité  et  la  bilatéralité. 
Il  y  a  donc  dans  chacun  de  ces  systèmes  trois  paires 
de  pôles  au  moins  dans  les  organismes  bilatéraux  ; 
ils  ne  présentent  d'ailleurs  pas  d'autres  différences. 
En  associant  la  théorie  de  la  désintégration  d'un 
composé  chimique  à  ces  quelques  différences  struc- 
turales originelles,  on  pourrait  sans  doute  rendre 
compte  de  quelques  cas  très  simples  de  différencia- 
tion harmonique.  Supposons  que  du  composé  pri- 
mitif a  une  certaine  quantité  r/'  se  soit  décomposée 
en  formant  deux  composés  h  et  c,  tous  deux  en  ({uan- 
tité  délinie.  Notre  système  harmonique  ^e  trouve 
donc  alors  constitué  par  trois  espèces  chimiques 
a  —  r/',  I)  et  c.  Nous  pouvons  maintenant  admettre, 
ce  qui  introduit  quelques  nouvelles  hypothèses,  mais 
ne  soulève  pas  de  diftlculté  sérieuse,  que  les  deux 
pôles  de  l'un  des  axes  de  symétrie  fondamentaux 
attirent  respectivement  h  vl  r  tandis  que  a  —  r/'  reste 
entre  eux  deux.  Cette  division  de  système  en  trois 
éléments  déterminés  pourrait  alors  rendre  comjUe  de 
sa  forme.  Ht  il  est  évident  que  si  nous  supprimons 
une    partie   quelconque    du   système    originel,    nous 
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éliminons  du  même  coup  une  certaine  quantité  du 
composé  primitif.  Supposons  que  la  quantité  intacte 
soit  a.  Après  la  décomposition  partielle  nous  aurons 

,    -,    -  ;  il  s'ensuit  que,  dans  tous  les  cas,  les 

n  n     n 

dimensions  respectives  des  diverses  parties  diffé- 
renciées seront  conservées. 

Mais  ces  considérations,  valables  pour  un  cas 
théorique  très  simple,  ne  nous  donnent  aucune  solu- 
tion satisfaisante  dans  les  cas  réels,  et  cela  pour  deux 
raisons.  D'abord,  parce  que  les  organismes  diffé- 
renciés ne  comprennent  pas  autant  de  composés 
différents  qu'ils  renferment  de  parties  différenciées  ; 
au  contraire,  ils  sont  formés  d'un  nombre  déterminé, 
et  assez  peu  élevé,  d'éléments  morphologiques  de 
nature  chimique  vraiment  différente,  comme  par 
exemple  les  cellules  nerveuses  ou  les  fibres  muscu- 
laires. D'autre  part,  la  forme  propre  des  organes 
élémentaires  comme  telle  ne  va  nullement  de  pair 
avec  des  différences  chimiques,  et  cette  seule  consta- 
tation suffit  pour  réfuter  toute  espèce  de  théorie 
chimique  morphogénique.  Qu'on  pense  seulement  à 
l'anneau  de  cellules  mésenchymateuses  de  la  gastrula 
de  V Échinas  avec  sa  disposition  si  caractéristique  et 
ses  deux  triangles  sphériques  ;  ou  encore  qu'on  con- 
sidère n'importe  quelle  espèce  de  squelette  chez  les 
Radiolaires,  les  Astéries  et  les  Vertébrés.  Nous  avons 
ici  sous  les  yeux  une  forme^  une  vraie  forme,  mais 
une  forme  qui  affecte  un  matériel  tout  entier  de 
même  nature  chimique.  Non  seulement  V arrangement 
des  éléments  qui  constituent  la  forme  est  caractéris- 
tique   (par    exemple    la    disposition    réciproque    des 
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différentes  parties  du  squelette  de  la  main  ou  du 
pied),  mais  encore  la  forme  particulière  de  chacun 
de  ces  éléments,  par  exemple  la  forme  de  chaque  os 
du  pied  est  non  moins  caractéristique.  Une  théorie 
purement  chimique  ne  pourra  jamais  fournir  la  raison 
suffisante  de  la  production  des  formes  typiques  au 
sens  précisé  ci-dessus,  car  les  atomes  ou  les  molé- 
cules ne  peuvent  rendre  compte  que  d'une  forme 
agencée  d'une  manière  pour  ainsi  dire  stéréométrique, 
c'est-à-dire  en  raison  de  la  «  forme  »  même  de  l'atome 
ou  de  la  molécule,  comme  c'est  le  cas,  par  exemple, 
en  cristallographie. 

Mais  il  est  impossible  qu'ils  rendent  compte  dune 
forme  lelie  que  nous  en  présente  le  squelette  (hi  nez. 
celui  de  la  main  ou  du  pied.  On  me  répondra  peut- 
être  qu'en  dehors  de  la  structure  polaire  bilatérale  du 
protoplasma,  il  pourrait  encore  exister  dans  le  germe 
certains  facteurs  non  chimiques  capables  d'expliquer 
la  différenciation  localisée.  Mais  avec  un  tel  aigu- 
ment  on  abandonne  déjà  la  théorie  p'iremcnt  chi- 
mique. Nous  examinerons  ce  C()lé  de  la  ((uestion  dans 
notre  prochain  paragraphe. 

Ainsi  donc,  entre  la  spécificité  de  la  forme  orga- 
nique et  la  spécificité  de  la  composition  cliimiiiue,  il 
n'y  a  pas  de  corrélation  ;  c'est  pouicpioi  la  première 
ne  peut  pas  dépendre  de  la  seconde  ;  et  de  plus,  la 
forme  organique  spécifiijue  est  de  telle  nature  <|u'«dl«' 
ne  peut  pas  et  ne  pourra  jîimais  s'ex|di(piri-  pai-  un 
arrangement  moléculaire  ou  al()nii([ii('  au  simis  ehi- 
mi(|ue;  cai-,  pour  dire  la  chose  brièvement  mais  dune 
manièn^  frappante,  la  «  forme  »  d'un  atome  ou  diinr 
molécule  ne  sera  jamais  ccdle  d'un  lion  ou  d'un  singe. 
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IMPOSSIBILITE   D  EXPLIQUER  PAR  UN   MECANISME, 
PAR   UNE  MACHINE    (mASCHINE)   LE   SYSTEME   HARMONIQUE 

Tournons-nous  à  présent  vers  la  dernière  hypothèse 
qui  nous  permettrait  de  ((  comprendre  »  par  des 
données  physico-chimiques  la  différenciation  loca- 
lisée de  notre  système  harmonique  équipotentiel. 
Excitations  extérieures  et  désintégration  d'un  com- 
posé chimique  n'ont  rien  pu  expliquer.  Mais  ne 
pourrait-il  pas  y  avoir  certaines  actions  réciproques 
compliquées  entre  les  différentes  parties  du  système 
harmonique  lui-même.  N'existerait-il  pas  dans  ce 
système  une  sorte  de  vraie  machine^  qui,  une  fois  mise 
en  train,  déterminerait  la  différenciation  ?  Nous  pour- 
rions dire,  en  ce  cas,  qu'en  dernière  analyse  la  puis- 
sance prospective  du  système  ne  serait  autre  que 
cette  machine,  que  ce  mécanisme.  La  lettre  E  de 
notre  équation  ne  représenterait  rien  d'autre  que  la 
résultante  d'actions  réciproques  élémentaires  nom- 
breuses et  compliquées. 

Weismann  considérait  un  tel  mécanisme  comme  le 
fondement  de  la  morphogénèse;  mais  nous  avons  vu 
que  cette  théorie  n'est  pas  admissible,  car  elle  est  en 
contradiction  absolue  avec  les  résultats  expérimen- 
taux. Les  faits  ont  montré  qu'un  mécanisme  tel  que 
celui  qu'il  avait  imaginé  ne  pouvait  exister  et  que  le 
développement  ne  pouvait  être  dirigé  par  la  dissocia- 
tion en  ses  parties  constituantes  d'une  structure  com- 
pliquée donnée.  Mais  ne  pourrait-on  imaginer  quelque 
mécanisme,  quelque  machine,  d'une  autre  sorte  ? 

Nous  prenons  ici  le  mot  «   machine  »  (mécanisme) 
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dans  son  sens  le  plus  général.  Une  machine  est  pour 
nous  un  certain  arrangement  (Anordnung)  caractéris- 
tique de  constituants  physiques  et  chimiques  dont  le 
fonctionnement  produit  un  efîet  déterminé.  11  est  de 
très  grande  importance  à  nos  yeux  de  faire  entrer 
dans  la  définition  de  la  machine  l'existence  des  consti- 
tuants non  seulement  physiques,  mais  aussi  chi- 
miques. C'est  pourquoi  nous  dirons  qu'une  telle 
machine  est  un  arrangement  (Anordnung)  d'un  degré 
de  complication  beaucoup  plus  élevé  (ju'un  moteur  à 
vapeur  par  exemple.  D'autre  part,  une  machine  dont 
les  effets  se  répartissent  d'une  manière  caractéristique 
dans  les  trois  dimensions  de  l'espace  doit  également 
être  construite  d'une  manière  caractéristique  par 
rapport  à  ces  trois  dimensions.  Une  machine  dont 
tous  les  éléments  seraient  ordonnés  dans  un  plan  ne 
pourrait  jamais  avoir  aucun  effet  caractéristique 
perpendiculairement  à  ce  plan  :  c'est  un  point  qu'on 
doit  avoir  présent  à  l'esprit  dans  tout  essai  hypothé- 
tique d'explication  mécanique  de  la   morphogénèse. 

S'il  n'y  avait  en  fait  de  développement  i(ue  le  déve- 
loppement normal^  c'est-à-dire  non  troublé,  et  si 
l'ablation  d'une  partie  du  système  conduisait  toujours 
à  un  développement  fragmentaire,  on  devrait  accorder 
qu'une  «  machine  »,  au  sens  où  nous  entendons  ce 
mot,  pourrait  être   le   fondement  de  l'organogénèse. 

Mais  nous  savons  que,  au  moins  dans  nos  systèmes 
équipotentiels  harmoniques,  il  en  va  tout  autrement  : 
le  développement  n'esl  pas  fragmenlairc,  mais  com- 
plet et  réduit.  Nous  savons  aussi  que  ce  développe- 
ment complet  a  lieu,  quelle  que  soit  la  taille  de  la 
partie  enlevée  et  quelle  que  soit  la  direction  de   la 
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section.  Considérons  particulièrement  ce  dernier 
point  (fig.  13).  Un  développement  complet  peut  se 
produire  dans  chaque  fragment  de  volume  V,  par 
exemple.  Alors  il  doit  exister  dans  le  fragment  V  une 
machine  semblable  à  celle  qui  existe  dans  l'ensemble, 
mais  seulement  de  plus  petites  dimensions.  Mais  une 


V? 


FiG.  13.  —  Schéma  d'un  système  équipolentiel-havmonique. 

D'après  la  théorie  mécanique  de  la  vie,  ce  système  doit  renfermer 
un  nombre  inconnu  de  machines  complètes  très  compliquées  : 

a.,  dans  sa  longueur  totale  ;  6.,  dans  chacun  des  volumes  égaux 
Vi,  Vi,  Fa,  etc.  ;  c,  dans  chacun  des  volumes  inégaux  W,  X,  }',  etc.; 
d.,  dans  un  volume  quelconque  quelle  que  soit  sa  position. 

C'est  pourquoi  la  théorie  mécanique  de  la  vie  est  absurde. 


telle  machine  devrait  aussi  exister  dans  le  fraguient  Vi, 
qui  a  le  même  volume  que  le  fragment  V;  et  de  même 
dans  les  fragments  Vo,  V^,  V4,  etc.  Il  y  aurait  ainsi 
une  série  indéfinie  de  fragments  V,^  de  même  volume, 
dont  chacun  serait  capable  de  produire  une  mor- 
phogénèse  complète,  et  qui  devraient  chacun  obli- 
gatoirement posséder  ladite  machine  hypothétique. 
Mais  tous  ces  fragments  V,,  rapportés  au  système 
originel  n'occupent  que  des  espaces  partiellement 
différents  :  ils  empiètent  les  uns  sur  les  autres.  Beau- 
coup d'éléments  de  Vo  sont  aussi  des  éléments  de  Vi, 
beaucoup  d'éléments  de  V4  appartiennent  aussi  à  Vg^ 
etc.  Autrement  dit,  les  différents  volumes  V,,  empiè- 
tent les  uns  sur  les  autres  de  telle  manière  que  chacun 
d'eux  ne  dépasse  celui  qui  le  précède  que  d'une  très 
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petite    quantité.    Muis    qu'arrive-t-il    alors    de   notre 
machine?  C/za^/^/e  fragment,  pouvant  subir  un  déve- 
loppement complet,  doii  posséder  la   machine  dans 
son  intégrité.  Or,  comme  chaque  élément  d'un  frag- 
ment déterminé  peut  jouer  dans  l'un  quelconque  des 
autres  fragments  un  rôle  tout  différent,  il  en  résulte 
que   chaque   partie  du   système  harmonique  primitif 
doit  renfermer  à  la  fois  toutes  les  parties  élémentaires 
de  la  machine  et  qu'en  même  temps  toutes  les  parties 
du  système  sont  les  éléments  constituants  de  machines 
différentes.   Extraordinaire  machine  c[ui  se   retrouve 
entière  en  chacune  de  ses  parties  !  (Fig.  13.;  Mais  il 
y  a  encore  un  point  que  nous  avons  négligé  jusqu'à 
présent  :  c'est  que  la  quantité  absolue  du   fragment 
séparé  peut  varier  //  notre  volonté.   Il   suit  de  là  que 
non  seulement  les  différents  volumes  V„  tous  de  même 
taille  doivent   tous  posséder  la    machine    dans    son 
intégrité,  mais  aussi  que  tous  les  fragments  de  valeur 
V„ — N  (N  étant  variable)  doivent  aussi  la  posséder 
dans  son  intégrité,  et  que  toutes  ces  valeurs  V„  —  N 
avec  leur  variable  N  peuvent  empiéter  les  unes  sur 
les  autres.   Nous   sommes  ainsi   conduits  à  de  véri- 
tables absurdités  !  Il   me  semble  qu'il  n'y  a   qu'une 
conclusion  possible.  Mais,  à  la  lumière  des  faits  expé- 
rimentaux,  la  supposition  d'une  machine  (pielcontjue 
apparaît  comme  parfaitenn^nt  absurde.  C'est  |)ourquoi 
il   ne   peut   y  avoir   aucune    espèce    de    machine    de 
(jueh[ue  forme  qu'on  la  suppose,  et  j)ar  suite  aucune 
espèce  de  causalité  fondée  sur  une  (.  constellation  » 
de  facteurs  (lislril»u(''s  (hnis  l'espace,  (pii  puisse  cons- 
tituer le  fondement  de  la  différenciation  des  systèmes 
harmoni(pies  écpii potentiels. 


126  l'organisme  individuel 

Une  machine  construite  d'une  manière  caractéris- 
tique dans  les  trois  dimensions  de  l'espace  ne  peut, 
en  effet,  demeurer  identique  si  on  lui  enlève  des 
parties  ou   si  on  dérange  (1)  l'ordre  de  ses  parties. 

Nous  constatons  ainsi  que  notre  longue  et  soi- 
gneuse étude  de  la  morpliogénèse  n'était  pas  inutile, 
car  elle  nous  a  permis  d'établir  un  résultat  de 
première  importance. 

PREUVE  DE  l'autonomie  DE   LA   MORPHOGÉNÈSE 

Aucune  espèce  de  causalité  fondée  sur  des  «  con- 
stellations »  d'actions  physiques  et  chimiques  ne  peut 
expliquer  le  développement  individuel  organique. 
Aucune  hypothèse  faisant  appel  à  une  telle  causalité 
ne  peut  rendre  compte  de  ce  développement.  Il  y  a 
donc  autre  chose,  qui  doit  être  regardé  comme  la 
raison  suffisante  de  la  production  de  la  forme 
individuelle. 

C'est  ainsi  que  nous  pouvons  enfin  répondre  à  la 
question  de  savoir  en  quoi  consiste  notre  constante  E. 
Elle  ne  représente  pas  la  résultante  d'une  «  constella- 
tion »  de  causes  efficientes.  Elle  n'est  pas  un  simple 
symbole  exprimant  une  série  d'actions  complexes. 
Cette  constante  E  est  l'expression  d'une  vraie  réalité, 

(1)  Nous  pensons  ici  aux  expériences  par  compression  et 
par  dislocation  auxquelles,  pour  plus  de  simplicité,  nous 
n'avons  pas  fait  allusion  dans  notre  argumentation.  Si  nous 
voulons  expliquer  ce  qui  se  passe  dans  nos  systèmes  équipo- 
tentiels  harmoniques  au  moyen  d'une  «  constellation»  causale 
de  facteurs  et  de  phénomènes  physico-chimiques,  nous 
sommes  forcés  d'admettre  l'existence  de  quelque  chose 
d'analogue  à  une  machine.  » 
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(luii  véritable  élément  de  la  nature.  La  vie,  ou  tout 
au  moins  la  morphogénèse,  ne  consiste  pas  en  un 
arrangement  particulier  de  phénomènes  inorganiques. 
La  biologie  ne  peut  être,  par  conséquent,  une 
physico-chimie  appliquée. 

La  vie  est  une  véalilé  originale  et  irréductible 
(eine  Sache  filr  sichi  et  la  biolorjie  est  une  science  qui 
a  ses  principes  propres  et  indépendants. 

Tous  les  résultats  que  nous  avons  obtenus  jusqu'à 
présent  sont  d'ordre  négatif.  Notre  démontration  a 
été  indirecte  ou  apagogique,  autrement  dit  une  preuve 
per  exclusioneni.  Nous  avons,  en  efYet,  successivement 
exclu  toutes  les  possibilités,  sauf  une.  Ayant  formulé 
une  proposition  disjonctive  de  la  forme  suivante  : 
E  ne  peut  être  que  ceci,  ou  cela,  ou  une  troisième 
chose,  il  s'est  avéré  qu'il  ne  pouvait  être  ni  ceci,  ni 
cela,  et  ainsi  il  fut  réellement  démontré  qu'il  était 
cette  troisième  chose.  En  fait,  je  ne  vois  pas  que  la 
science  de  la  nature  puisse  argumenter  autrement. 
Les  sciences  inorganiques  ne  procèdent  pas  d'autre 
manière.  Dès  qu'il  est  démontré  que  certains  faits 
nouveaux  ne  peuvent  s'expliquer  au  moyen  des  fac- 
teurs élémentaires  que  nous  connaissons  déjà,  il  faut 
toujours  et  de  toute  nécessité  introduire  le  concept 
de  quelque  réalité  nouvelb'  et  élémenlaire. 

Nous  n'hésiterons  pas  à  désigner  par  son  véritable 
nom  ce  que  nous  pensons  avoir  (k''m()nlré.  (l'est  ce 
qu'on  a  toujours  appelé  le  vitalisme,  et  de  nos  jours 
c'est  encore  cette  expression  que  nous  devons 
<Mnployer.  Mais,  si  l'on  prnse  (juil  vandrail  mieux 
avoir  recours  à  un  Umiik^  nouveau  et  moins  and>i- 
tieux,  nous  dirons  (jue  nous  ronsich'M-ons  la   doctiine 
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de  \  autonomie  de  la  vie  comme  démontrée  au  moins 
dans  le  domaine  de  la  morphogénèse.  Je  sais  bien  que 
Texpression  (ï autonomie  sous-entend  habituellement 
ridée  de  la  faculté  de  s'imposer  des  lois  à  soi-même 
et  que  c'est  dans  ce  sens  qu'elle  est  appliquée  à  un 
groupement  d'hommes.  Mais,  au  sens  où  nous  l'em- 
ployons, le  mot  autonomie  signifie  seulement  qu'un 
être  ou  une  classe  d'êtres  est  soumis  à  des  lois  qui 
lui  sont  propres. 

Le  vitalisme,  ou  autonomie  de  la  vie,  s'est  donc 
imposé  à  nous  indirectement  et  ne  pourra  être 
démontré  autrement  tant  que  nous  suivrons  la 
méthode  du  raisonnement  scientifique  ordinaire.  Il 
peut  réellement  exister  une  preuve  directe  du  vita- 
lisme, mais  ce  n'est  pas  ici  le  lieu  de  la  développer 
car  elle  n'a  pas  un  caractère  purement  scientifique 
(naturwissenschaftlich).  Une  partie  importante  de  nos 
leçons  sera  consacrée  à  l'étude  de  cette  preuve 
directe. 

l'entéléchie 

Il  faut  donner  un  nom  à  notre  facteur  vitalistique  E, 
qui  joue  dans  la  morphogénèse  un  rôle  si  important. 
Le  père  de  la  philosophie  systématique^  Aristote, 
peut  aussi  être  considéré  comme  le  vrai  fondateur  de 
la  biologie  théorique.  Ce  fut  le  premier  vitaliste,  et  sa 
biologie  théorique  est  tout  imprégnée  de  cette  con- 
ception. Et  son  vitalisme  était  parfaitement  conscient, 
et  réfléchi,  car  il  se  formula  dans  une  opposition 
constante  au  mécanisme  dogmatique  de  l'école  de 
Démocrite.  Nous  emprunterons  notre  terminologie  à 
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Aristote  et  nous  désignerons  ce  facteur  d'autonomie 
des  phénomènes  de  la  vie  sous  le  nom  à'Enléléchie. 
Cependant  nous  n'identifions  pas  notre  doctrine  avec 
celle  d'Aristote  et  nous  n'emploierons  cette  expres- 
sion qu'en  signe  d'admiration  pour  ce  grand  génie. 
L'étymologie  du  mot  tmXz/iiT.  autorise  de  telles 
libertés,  car  nous  avons  vu  que  les  phénomènes  de 
la  vie  renferment  quelque  chose  qui  «  porte  sa  fin  en 
soi-même  »,  ôiyti  h  Éaj-rw  -ro  tsXoç. 

Avec  l'établissement  du  concept  de  l'entéléchie 
nous  arrivons  à  la  fin  de  notre  analyse  de  la  morpho- 
génèse  individuelle.  La  morphogénèse  est  une  «  épi- 
génèse  »,  non  seulement  au  sens  descriptif,  mais 
encore  au  sens  théorique.  Il  y  a  production  dans 
l'espace  d'une  diversité,  là  où  n'existait  préalablement 
aucune  diversité  ;  il  n'y  a  d'«  évolution  »  véritable  que 
pour  des  phénomènes  accessoires  et  très  limités. 
Mais  aucune  sorte  de  diversité  ne  préexistait  donc  à 
la  morphogénèse  ?  Rien  assurément  ayant  un  carac- 
tère extensif.  Mais  il  y  avait  autre  chose.  Il  y  avait 
l'entéléchie  que  nous  pouvons  appeler  provisoirement 
diversité  intensive.  Notre  conclusion  sera  donc  :  il  n'y 
a  pas  d'évolution,  il  n'y  a  qu'une  épigénèse,  mais  une 
épigénèse  vitalisii(jue. 


QUELQUES   REMARQUES    GENERALES   SUR   LE   VITALISME 

Abandonnons  provisoirement  l'entéléchie,  à  laquelle 
nous  aurons  l'occasion  de  revenir  pour  l'analyser 
plus  complètement.  Ou'il  nous  suffise  d'avoir  démon- 
tré son  existence  dans  la  nature  et  d'avoir  posé  quel- 

y 


130  l'organisme  individuel 

ques-unes  des  bases  d'une  vraie  théorie  de  la  vie  (1). 
Ce  fut  l'erreur  du  vitalisme  du  passé  de  ne  pas  s'ap- 
puyer sur  des  fondements  assez  solides.  C'est  pour- 
quoi la  discussion  du  fondement  qui  soutient  toute 
notre  doctrine  de  l'autonomie  de  la  vie  nous  occupera 
encore  pendant  assez  longtemps.  Nous  examinerons 
toutes  les  classes  de  phénomènes  que  présentent  les 
êtres  vivants,  dans  l'espoir  de  trouver  quelque  nou- 
velle preuve  du  vitalisme  indépendante  de  ce  que 
nous  pouvons  appeler  notre  première  preuve^  laquelle 
est  basée  sur  l'analyse  de  la  différenciation  des  sys- 
tèmes harmoniques  équipotentiels.  Nous  rencontre- 
rons, en  effet,  quelques  preuves  indépendantes,  sans 
parler  de  beaucoup  de  phénomènes  dont  l'analyse 
fournira,  sans  doute,  dans  l'avenir,  un  nombre  plus 
grand  encore  de  preuves  indépendantes. 

Car  nous  sommes  décidés  à  refuser  le  nom  de 
«  preuve  »  à  tout  ce  qui  n'est  pas  véritablement  une 
preuve.  Les  idées  vitalistes  ont  pris  des  formes  assez 
nombreuses  pendant  ces  quinze  dernières  années, 
principalement  en  Allemagne.  Ces  idées  contrastent 
fortement  avec  la  biologie  officielle  allemande.  Mais, 


(1)  Ma  «  première  preuve  »  du  vitalisme  fut  tout  d'abord 
développée  dans  Die  Localisation  morphogenetischer  Vor- 
gànge,  Lei[)zig,  1899  (voy.  aussi  des  notes  additionnelles  dans 
Organische  Regulalionen,  Leipzig,  1901,  et  Archiv  f.  Entwick- 
lungsmechanik,  14,  1902).  Je  ne  puis  admettre  que  les  idées 
émises  par  moi  dans  ces  publications  aient  jamais  été  réfutées 
sérieusement  (voy.  mes  articles  dans  Biologisches  Cenlralblaîl, 
22,  23,  27,  et  dans  Ergebnisse  d.  Anal.  u.  EnlwickeUingsges- 
chichle.  II,  14).  Un  aperçu  historique  du  vitalisme  se  trouvera 
dans  mon  livre  Der  Vitalismus  als  Geschichle  und  als  Lehre, 
Leipzig,  1905. 
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de  toutes  ces  nombreuses  tentatives  pour  établir  un 
«  néo-vitalisnie  »,  aucune  à  mon  avis  n'a  procédé  à 
une  véritable  et  rigoureuse  démonstration  :  excepté, 
peut-être,  la  théorie  de  la  «  morphesthésie  »  déve- 
loppée par  Noil.  1!  est  impossible  d'accorder  que 
Reinke,  Schneider,  Pauly  et  d'autres  aient  réellement 
démontré  leurs  doctrines,  ce  qui  ne  signifie  pas  la 
moindre  réprobation  contre  ces  doctrines,  notamment 
contre  celle  de  Reinke  :  car  il  se  peut  qu'une  doctrine 
soit  exacte,  même  si  une  démonstration  formelle  lui 
fait  défaut.  Gustav  WolfT  lui-même,  le  plus  original 
penseur  dans  le  domaine  qui  nous  occupe,  n'a  pas 
fourni  de  démonstration  véritable.  Il  admet  que  l'exis- 
tence d'une  finalité  primaire  (primàre  Zweckmassig- 
keit),  c'est-à-dire  l'existence  de  processus  adaptatifs 
dont  la  production  est  incompatible  avec  les  prin- 
cipes darwinistes,  est  une  preuve  du  vitalisme.  A  mon 
avis,  nous  ne  devons  voir  ici  qu'une  preuve  de  la 
téléologie  en  général,  qui  est  un  concept  plus  large 
que  celui  de  vitalisme. 

La  possibilité  de  l'existence  d'une  machine  comme 
fondement  des  phénomènes  qu'on  étudie  doit  toujours 
être  'exclue  d'une  manière  nécessaire  et  irréfutable  si 
on  veut  démontrer  la  réalité  du  vitalisme.  Je  ne  puis 
accorder  que  cette  nécessité  ait  été  reconnue  par  tous 
ceux  qui  combattent  avec  moi  contre  le  mécanisme, 
excepté  par  Noll  (1). 

(1)  Nous  n'envisageons  ici  tiiie  la  inorphogénèse  et  la  pliy- 
fiiologie  végétative.  (Juant  à  certains  psycliologues  qui  ont 
réfuté  la  théorie  du  parallélisme  psycho-i)hysi(jue,  je  dois 
reconnaître  qu'ils  ont  également  démontré  le  vitalisme  (voy. 
tome  II). 
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Terminons  ce  chapitre  par  un  examen  des  procédés 
logiques  qui  nous  ont  permis  de  développer  ce  qui, 
je  l'espère,  sera  regardé  comme  une  véritable  preuve 
de  l'autonomie  de  la  vie. 

Tout  d'abord,  nous  avons  étudié  les  phénomènes 
de  la  morphogènèse  sans  l'aide  d'aucune  hypothèse 
préalable.  Nous  les  avons  examinés,  avec  un  esprit 
dénué  de  tout  dogmatisme,  sauf  cependant  de  cette 
sorte  de  dogmatisme  qui  est  inhérente  à  toute  espèce 
de  raisonnements  :  ce  dogmatisme-là  ne  pose  pas 
comme  un  postulat  que  les  conclusions  de  la  science 
inorganique  sont  valables  pour  le  monde  organisé, 
mais  simplement  que  l'inorganique,  comme  l'orga- 
nique, sont  soumis  à  certains  principes  très  généraux 
(principes  de  la  raison). 

En  étudiant  la  vie  comme  un  phénomène  donné, 
non  seulement  nous  avons  poussé  l'analyse  jusqu'à 
ses  derniers  éléments,  mais  encore  nous  avons  créé 
avec  ces  éléments  de  nouvelles  combinaisons  de 
concepts  ;  et  ce  fut  de  cette  élaboration  nécessaire 
que  dériva  notre  conviction  de  la  vérité  du  vitalisme. 

Nous  avons  décomposé  la  morphogènèse  en  pro- 
cessus élémentaires,  en  moyens,  puissances,  exci- 
tations formatrices,  de  même  que  le  physicien 
décompose  un  phénomène  en  temps,  vitesse,  masse 
et  force.  Nous  avons  alors  synthétisé  ces  éléments  en 
systèmes  —  systèmes  équipotentiels,  système  harmo- 
nique équipotentiel  en  particulier,  de  même  que  le 
physicien  forme,  avec  les  éléments  qu'il  a  abstraits, 
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les  concepts  de  moment,  d'énergie  cinétique  ou  de 
travail.  Enfin,  nous  avons  étudié  les  concepts  ainsi 
formés  et  dégagé  nos  conclusions  ultimes,  exactement 
comme  le  physicien  obtient  ses  résultats  définitifs 
en  étudiant  le  travail,  l'énergie  cinétique  ou  le 
moment. 

Toute  cette  comparaison  n'a  pas  pour  but  de  mon- 
trer que  la  mécanique  et  la  biologie  sont  des  sciences 
de  même  espèce,  bien  au  contraire.  Il  «n'en  n'existe 
pas  moins  entre  elles  des  similitudes  logiques.  Et  ce 
n'est  pas  seulement  au  point  de  vue  formel  et  logique 
que  nous  pouvons  comparer  la  biologie  et  les  autres 
sciences  naturelles.  Il  y  a  quelque  chose  de  plus,  une 
sorte  de  postulat  ou  de  principe  fondauiental  et  sans 
lequel  toute  science  quelle  qu'elle  soit  serait  impos- 
sible. Je  veux  parler  du  principe  de  V universalité. 
Tous  les  concepts  qui  sont  édifiés  par  une  combinai- 
son positive  d'éléments  provenant  de  l'analyse  préa- 
lable des  phénomènes  sont  supposés  être  d'une  valeur 
objective  universelle  ;  sans  quoi,  toute  science  serait 
impossible. 

Notre  concept  du  système  équipotentiel  harmo- 
nique ou  plutôt  déjà  celui  de  la  puissance  prospec- 
tive implique  qu'en  fait /ows  les  blastomères  d'oursin, 
tous  les  fragments  de  tige  de  Tubularia,  y  compris 
ceux  qui  n'ont  pas  servi  à  nos  expériences,  se  condui- 
ront comme  ceux  que  nous  avons  étudiés.  Ces  con- 
cepts impliquent  également  que,  dans  un  certain 
germe  d'Échinus  A  dont  les  blastomères  n'ont  pas 
été  dissociés,  on  aurait  eu  deux  larves,  si  cette  disso- 
ciation avait  été  eiïecluée,  tandis  qu'un  autre  germe  B 
(pii  nous  donne  actuellement  deux  larves  n'en  aurait 
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donné  qu'une  seule  si  on  avait  laissé  les  choses  sui- 
vre leur  cours  normal.  Sans  cet  axiome  le  concept  de 
«  puissance  »  serait  sans  aucune  signification  et,  de 
même,  tout  concept  de  ((  capacité  »  et  de  «  possibilité  ». 
C'est  là  le  seul  postulat  nécessaire  à  noire  première 
preuve  du  vitalisme,  et  il  s'agit  ici  d'un  postulat  com- 
mun à  toutes  les  lois  de  la  nature,  et  sans  lequel  il 
faudrait  supposer  une  sorte  d'harmonie  préétablie 
entre  l'objet  scientifique  et  le  savant,  de  telle  sorte 
que  ce  dernier  n'aurait  pu  avoir  en  mains  que  des 
objets  prédestinés  à  donner,  par  exemple,  deux  larves 
au  lieu  d'une  seule,  et  que  la  nature,  en  ce  cas, 
apparaîtrait  vraiment  comme  le  jouet  d'un  démon. 


III.  —  L'ADAPTATION 


REMARQUES  PRÉLIMINAIRES  SUR  LES  RÉGULATIONS 
EN  GÉNÉRAL 

Si  nous  jetons  un  coup  d'œii  sur  le  chemin  par- 
couru jusqu'ici,  et  si  nous  recherchons  quels  sont  les 
faits  essentiels  qui  nous  ont  donné  les  résultats  les 
plus  généraux,  nous  constatons  que  ce  sont  les  faits 
de  régulation.  D'un  côté,  c'est  la  régulation  «  secon- 
daire ')  de  la  forme.  De  l'autre,  dans  le  cas  des 
germes  en  voie  de  développement,  c'est  une  régula- 
tion primaire  ou  immanente.  A  vrai  dire,  ce  n'est 
pas  le  fait  de  la  régulation  organique  comme  telle 
qui  nous  a  permis  d'établir  une  preuve  de  l'autonomie 
de  la  morphogénèse,  c'est  plutôt  l'analyse  de  la  dis- 
iribiiiion  (Verteilung)  des  puissances  ;  mais,  comme 
cette  distribution  des  puissances  est  le  fondement  de 
la  régulation,  nous  pouvons  dire  qu'en  étudiant  les 
puissances  et  leur  distribution,  nous  avons  envisagé 
plus  ou  moins  indirectement  certains  types  de 
régulation. 

Il  semble  que  nous  puissions  espérer  quelques 
résultats  intéressants,  en  étendant  nos  recherches  à 
la  régulation  physiologique  des  fonctions  végétatives. 
C'est  ce  que  nous  allons  faire. 

Définissons  d'abord  mibMnont  notre  concept.  Nous 
appellerons  <(  régulation  »  toute  moditication  ou  groupe 
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de  modifications  qui  survient  dans  un  organisme  à  la 
suite  d'un  trouble,  soit  de  son  organisation,  soit  de 
son  état  fonctionnel  normal,  et  qui  a  pour  effet  de 
rétablir,  au  moins  approximativement,  l'état  primitif 
de  l'organisation  ou  du  fonctionnement. 

L'organisation  peut  être  modifiée  par  l'ablation  de 
certaines  parties,  et  l'état  fonctionnel,  tantôt  par  la 
suppression  de  certaines  parties  de  l'organisme, 
tantôt  par  un  changement  dans  les  conditions  exté- 
rieures. Toutes  les  régulations  qui  suivent  des 
troubles  de  l'organisation  seront  appelées  restitutions. 
Celles  qui  suivent  des  troubles  de  l'état  fonctionnel 
seront  des  adaptations.  Ce  sont  ces  dernières  qui 
vont  nous  occuper  dans  le  présent  chapitre. 

Nous  commencerons  notre  examen  des  adaptations 
par  une  étude  qui  tient  à  la  fois  de  la  physiologie  et 
de  la  morphologie. 

1.  —  ADAPTATION   MORPHOLOGIQUE 

L'adaptation  morphologique  est  un  fait  bien  connu, 
et  il  suffira  de  rappeler  ici  les  extrêmes  dissemblances 
qu'on  remarque  entre  les  plantes  terrestres  et  les 
formes  aquatiques  ou  amphibies,  ou  entre  les  indi- 
vidus d'une  même  espèce,  selon  qu'ils  ont  été  récoltés 
dans  les  Alpes  ou  dans  la  plaine. 

L'adaptation  morphologique  n'appartient  pas  pro- 
prement à  la  morphogénèse.  Elle  se  produit  lorsque 
celle-ci  est  achevée,  tout  au  moins  à  partir  du  moment 
où  l'organisme  possède  sa  vie  fonctionnelle  propre. 
Aussi  se  rapporte-t-elle  aux  fonctions  organiques. 


LADAF^TATION  '  1 3Î 


LES    LIMITES    DU    CONCEPT    DE    L  ADAPTATION 

C'est  particulièrement,  mais  non  exclusivement, 
parmi  les  végétaux  que  l'adaptation  morphologique 
présente  ses  aspects  les  mieux  caractérisés.  Et  ce  fait 
est  facilement  compréhensible,  si  nous  nous  rappelons 
que  la  vie  des  végétaux  est  sous  la  dépendance  perma- 
nente et  très  étroite  du  milieu.  Il  convient  donc  de  res- 
treindre d'abord  nos  considérations  à  la  seule  étude 
des  végétaux.  Il  existe  un  très  grand  nombre  d'exci- 
tants formateurs  externes  qui  agissent  sur  la  morpho- 
génèse  des  plantes.  Serait-il  possible  de  considérer 
tous  les  effets  de  semblables  excitants  formateurs 
externes  comme  une  véritable  adaptation  morpholo- 
gique ?  Assurément  non.  L  harmonie  générale  de 
toute  morphogénèse  est  évidemment  en  jeu  quand  la 
pesanteur  contraint  la  racine  à  se  diriger  vers  le  bas 
ou  quand  la  lumière  détermine  le  développement  des 
branches  et  des  feuilles  en  des  points  tels  que  ces 
organes  survivent  plus  tard  à  l'assimilation.  Pourtant, 
la  lumière  et  la  gravité  ne  sont  elles-mêmes,  en  ces 
cas,  que  de  purs  excitants  formateurs  du  type  loca- 
lisé. Cet  exemple  nous  le  montre,  nous  devons  tou- 
jours nous  garder  d'identiiier  les  effets  des  excitants 
formateurs  en  général  avec  de  véritables  effets 
adaj)tatifs,  avant  d'avoir  analysé  avec  soin  chatjue 
cas  particulier. 

Nous  avons  tracé  une  limite  nette  entre  les  causes 
et  les  moyens  de  la  morphogénèse,  en  appliquant  le 
terme  de  moyens  à  ces  conditions  nécessaires  des 
processus    morpliogènes  qui   ne   se  rapportent    ni   à 
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la  spécificité  ni  à  la  localisation.  Serait-il  possible  de 
rapprocher  notre  nouveau  concept  de  l'adaptation 
et  ce  concept  des  moyens  de  la  morphogénèse,  de 
telle  sorte  que  nous  puissions  parler  d'adaptation 
morphologique  chaque  fois  qu'une  modification 
morphogénique  spécifique  se  trouve  manifestement 
conditionnée  par  quelque  moyen  déterminé,  encore 
que  la  localisation  de  cette  modification  soit  due  à 
d'autres  causes  ?  Cela  non  plus  ne  serait  pas  une 
manière  exacte  de  s'exprimer.  On  sait,  par  exemple, 
que  les  fleurs  de  beaucoup  de  plantes  ne  se  déve- 
loppent jamais  complètement  à  l'obscurité  ;  la  lumière 
est  nécessaire  à  leur  morphogénèse.  Doit-on  parler 
d'une  adaptation  morphologique  à  la  lumière  ?  Cer- 
tainement non.  On  peut  simplement  dire  que  les 
fleurs  ne  se  développent  pas  sans  lumière,  parce 
qu'elles  en  ont  besoin  pour  quelque  raison.  C'est 
précisément  ici  que  notre  conception  de  la  lumière 
comme  «  moyen  »  de  la  morphogénèse  est  plus  par- 
ticulièrement justifiée.  Il  y  a  beaucoup  de  cas  de  ce 
genre.  Il  en  est  d'autres  aussi,  d'un  type  en  apparence 
différent  et  néanmoins  fondamentalement  semblables. 
Toutes  les  formations  pathologiques  produites  dans 
les  végétaux  par  les  animaux  ou  les  champignons 
parasites  peuvent  être  difficilement  considérées  comme 
des  adaptations,  mais  doivent  être  attribuées  au  carac- 
tère anormal  de  certains  moyens  ou  de  certains 
excitants. 

Il  peut  se  faire  que  l'organisme  réagisse  aussi  bien 
que  possible  dans  ce  cas  ;  peut-être,  s'il  réagissait 
autrement,  mourrait-il  ;  nous  ne  savons  absolument 
rien  sur  ces  questions.  Mais,  même  s'il  existait  quel- 
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que  espèce  de  régulation  dans  la  morphogénèse 
pathologique,  ce  processus  lui-même  pourrait  diffici- 
lement être  considéré  comme  une  adaptation. 

Jusqu'ici,  nous  n'avons  rencontré  que  des  exemples 
à  éliminer.  Toute  réaction  simple  à  un  stimulus 
externe  n'est  pas  de  soi  une  adaptation,  et  les  proces- 
sus qui  dépendent  de  quelque  moyen  ou  condition 
ne  sont  pas  non  plus,  par  ce  seul  fait,  des  adapta- 
tions. Rappelons-nous  le  sens  précis  de  ce  mot. 
L'adaptation  suppose  un  trouble,  une  désharmonie 
préalable  de  l'état  fonctionnel.  Comme  le  fonctionne- 
ment est  étroitement  conditionné  chez  les  végétaux 
par  le  milieu,  il  en  résulte  que  les  adaptations  sont  en 
relation  étroite  avec  les  facteurs  externes.  En  corri- 
geant les  troubles  fonctionnels,  elles  deviennent  les 
antagonistes  des  facteurs  ayant  causé  les  troubles. 

Ainsi  donc,  les  adaptations  se  rapportent  immédia- 
lemeni  au  fonctionnement,  et  ne  se  rapportent  que 
d'une  manière  indirecte,  par  l'intermédiaire  du  fonc- 
tionnement, aux  modifications  du  milieu.  Dans  ces 
conditions,  nous  pouvons  appliquer  le  mot  «  cause  » 
(dans  notre  acception  restreinte!  à  toute  modification 
du  milieu  qui  est  suivie  d'une  adaptation  à  cette 
modification.  D'après  notre  définition,  une  «(  cause  » 
est  l'un  des  facteurs  externes  nécessaires  à  la  locali- 
sation ou  à  la  spécificilé  de  l'effet;  cette  définition 
s'applique  très  bien  dans  le  cas  présent,  puisque  la 
spécificité  de  l'adaptation  est  évidemment  déterminée 
par  le  facteur  extérieur. 

Nous  ne  devons  pas  oublier  que,  dans  ce  chapitre, 
nous  n'éludions  pkis  la  véritable  morphogénèse  indi- 
viduelle    héréditaire.     Nous    devons     la     considérer 
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comme  entièrement  accomplie.  La  morphogénèse 
proprement  dite  a  dessiné  les  grandes  lignes  de 
l'organisation.  L'adaptation  va  pour  ainsi  dire  super- 
poser une  seconde  organisation  à  la  première.  C'est 
pour  cette  raison  que  la  signification  du  mot  «  cause  » 
est  un  peu  différente  ici. 

Nous  examinerons  d'abord  les  adaptations  à  des 
changements  fonctionnels  d'origine  externe,  puis  les 
adaptations  dont  l'origine  doit  être  recherchée  dans  la 
nature  du  fonctionnement  lui-même. 


adaptations  a  des  modifications 
fonctionnel'Les  d'origine  externe  (1) 

Les  différences  entre  les  plantes  qui  croissent  dans 
l'air  sec,  dans  l'air  humide  et  dans  l'eau  sont  très 
apparentes  dans  les  tissus  qui  ont  des  rapports  avec 
la  transpiration  et  spécialement  dans  l'épiderme  et 
les  éléments  conducteurs,  qui  montrent  un  déve- 
loppement beaucoup  plus  fort  dans  l'air  sec  que  dans 
l'air  humide. 

Il  semble,  d'après  les  expériences  faites,  que  la  trans- 
piration soit  le  principal  facteur  de  l'adaptation  des 
plantes  amphibies,  quoique  les  conditions  mécani- 
ques des  divers  milieux  aient  aussi  une  certaine 
action  sur  la  structure.  En  eau  profonde,  l'éclairement 
qui  conditionne  l'assimilation  est  également  modifié  ; 
à    ce  facteur  on    peut  attribuer  aussi   beaucoup    de 


(1)  Comparez  :  Herbst,  Biol.  Cenlralblall,  15,  1895;  Detto, 
Die  Théorie  der  direklen  Anpassung,  Jena,  1905.  Littérature 
complète  dans  ces  deux  mémoires. 
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modifications  structurales.  La  part  qu'il  faut  attribuer 
à  tel  ou  tel  facteur  est  au  reste  une  question  secon- 
daire. Qu'il  y  ait  dans  tout  cela  une  certaine  adapta- 
tion, c'est  ce  qui  est  essentiel  et  ce  qui  ne  peut  être 
douteux. 

On  a  souvent  considéré  les  caractères  adaptatifs 
structuraux  développés  chez  les  végétaux  par  la 
lumière  ou  l'humidité,  comme  dépendant  simplement 
d'un  arrêt  de  l'organogénèse  ou,  au  contraire,  de  la 
continuation  de  celle-ci.  C'est  nier  l'adaptation  que 
la  réduire  ainsi  à  des  modifications  dépendant  uni- 
quement de  la  présence  ou  de  l'absence  de  certains 
moyens  ou  causes  nécessaires  du  développement. 
On  supprime  par  là  le  problème  de  l'adaptation. 
Nous  avons  répondu  d'avance  à  cette  manière  de  voir 
en  disant  que  les  adaptations  ne  se  rapportent  pas 
directement  aux  agents  du  milieu,  mais  à  des  chan- 
gements de  l'état  fonctionnel,  qui  dépendent  de  ces 
agents.  Les  adaptations  ne  sont  réellement  des 
«  adaptations  »  que  par  leur  rôle  correcteur  de  l'état 
fonctionnel.  Tel  est  le  cas  de  tous  les  exemples  cités 
ici.  II  y  a  une  adaptation  de  la  structure  en  ces  cas; 
nous  ne  pouvons  rien  dire  de  plus,  mais  nous  ne 
pouvons  non  plus  rien  dire  de  moins.  Etant  admis  que 
la  présence  d'un  certain  «  moyen  »  extérieur  est  en 
effet  nécessaire,  pourquoi  la  conséquence  histologique 
est-elle  une  adaptation  réelle  à  ce  facteur  ?  Pour- 
quoi de  plus  la  conséquence  de  l'absence  de  ce 
«  moyen  »  est-elle  une  adaptation  à  ladite  absence 
dans  son  rapport  avec  le  fonctionnement  ?  Pounjuoi 
enfin  le  degré  des  conséquences  histologiques  de  la 
présence  de  ce  facteur  est-il  une  adaptalion  à  l'inlcn- 
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site  de  ce  facteur  dans  le  milieu  ?  Toutes  ces  relations 
expriment  des  faits  réels,  et  ceux  qui  trouvent  bon 
de  nier  le  fait  de  l'adaptation  morphologique  à  des 
troubles  fonctionnels  d'origine  externe  les  passent 
complètement  sous  silence. 

Nous  pouvons  cependant,  pour  rendre  pleine  justice 
aux  auteurs  qui  ont  nié  les  adaptations  du  type  ci- 
dessus,  considérer  comme  adaptations  «  primaires  » 
(c'est-à-dire  qui  on*  rapport  à  Vétat  normal  du  fonc- 
tionnement) tous  les  cas  précédents,  et  réserver  le 
nom  d'adaptations  «  secondaires  »  aux  cas  comme 
ceux  décrits  par  Vochting  (1),  où  ce  n'est  pas  un 
seul  et  même  tissu  qui  s'adapte,  mais  où  un  trouble 
profond  de  tous  les  rapports  fonctionnels  dû  à  l'abla- 
tion de  certaines  parties  de  l'organisme  détermine 
des  changements  histologiques  dans  les  portions  les 
plus  éloignées  du  corps  et  où,  par  suite,  se  produit  un 
réel  changement  de  Vespèce  du  fonctionnement.  Il  est 
d'ailleurs  pratiquement  assez  difficile  de  distinguer  ce 
phénoQiène  de  la  véritable  régénération,  quoique 
cependant  il  y  ait  entre  eux  une  différence  logique 
accusée. 

Parmi  les  animaux,  il  n'y  a  que  peu  de  cas  d'adap- 
tation morphologique  bien  étudiés.  Citons  l'exemple 
de  la  Salamandra  atra  qui  habite  les  régions  élevées 
de  800  mètres  au  moins  au-dessus  du  niveau  de  la 
mer,  et  qui  donne  naissance  à  des  jeunes  déjà  méta- 
morphosés. On  peut  cependant  se  procurer  expéri- 
mentalement des  larves  à  un  stade  plus  jeune  en  les 


(1)  Vochting  {Jahrb.  wiss.  Bol.,  34,  1899).  Voy.  aussi  mon 
Organische  Regulalionen,  1901,  p.  84.  » 
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retirant  du  corps  de  la  mère,  et  les  forcer  alors  à 
terminer  leur  développement  dans  l'eau.  Dans  ces 
conditions  il  se  produit,  comme  Kammerer  Ta  montré, 
une  modification  radicale  du  type  histologique  de 
leurs  branchies  et  de  leur  tégument,  qui  met  ces 
organes  en  état  de  fonctionner  dans  le  nouveau 
milieu  (1). 


LA    VÉRITABLE    ADAPTATION    FONCTIONNELLE    (2) 

Tous  les  autres  cas  d'adaptation  morphologique 
chez  les  animaux  et  aussi  quelques-uns  chez  les  végé- 
taux appartiennent  au  second  groupe  que  nous  avons 
appelé  :  adaptation  aux  changements  fonctionnels 
qui  résultent  de  la  nature  même  du  fonctionnement. 
Nous  les  désignerons  sous  le  nom  ordinaire  d'  «  adap- 
tations fonctionnelles  ». 

Ce  fut  Roux  qui  reconnut  le  premier  Timportance 
de  ces  phénomènes  et  leur  donna  un  nom. 

Par  suite  de  leur  fonclionnemenl  mèmey  l  organisa- 
tion des  tissus  devient  de  mieux  en  mieux  adaptée 
à  l'exercice  de  leur  activité. 

On  sait,  en  effet,  que  les  muscles  se  développent 
par  l'usage  ;  il  en  est  de  même  des  glandes,  du  tissu 
conjonctif,  etc.  Jusqu'ici,  il  s'agit  seulement  de  modi- 
fications quantitatives.  Le  phénomène  est  plus  com- 
pliqué et  plus  important  dans  le  cas  étudié  par 
Babàk  (3).  Cet  auteur  a  constaté  que  la  longueur  et 

(1)  Kammerer  :  Arch.  Knlwick.  Mech.,  17,  \%)\. 
(*2)  Roux  :  Gesammelle  Abliiindlniuji'n,  I,    1895.   Der   k'iimpf 
der  Teile  im  Organiamus,  Leipzipr,  1881. 

(3)  Arch.  Enlw.  Mech.,  21,  1906  (Voy.  aussi  Yunp\ 
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l'épaisseur  de  l'intestin  des  têtards  varie  du  simple 
au  double  selon  que  la  nourriture  qu'on  leur  distribue 
est  animale  ou  végétale. 

On  sait,  depuis  Schwendener,  Julius  Wolfï  et  Roux, 
que' tous  les  tissus  dont  la  fonction  est  de  résister  à 
une  pression  ou  à  un€  tension  mécanique  possèdent 
une  structure  histologique  adaptée  à  leur  rôle  spécial. 
Tel  est  le  cas  de  la  tige  des  végétaux,  du  tissu  con- 
jonctif  de  la  queue  du  Dauphin  et  des  fines  lamelles 
calcaires  des  os  des  Vertébrés.  Toutes  ces  structures 
sont  organisées,  en  réalité,  comme  si  un  ingénieur 
les  avait  faites  en  tenant  compte  de  toutes  les  condi- 
tions mécaniques  auxquelles  elles  doivent  corres- 
pondre. Naturellement,  toutes  ces  espèces  de  struc- 
tures mécaniquement  adaptées  ne  sont  pas  mécanique- 
ment expliquées,  comme  certains  auteurs  l'ont  cru  à 
tort.  Elles  sont  là  pour  la  mécanique  et  non  par  elle. 
Et  d'autre  part,  toutes  les  structures  que  nous  avons 
considérées  comme  mécaniquement  adaptées  sont 
loin  d'être  des  «  adaptations  »  mécaniques  au  sens  où 
nous  entendons  ce  mot.  Beaucoup  d'entre  elles  exis- 
tent avant  tout  fonctionnement  ;  elles  sont  hérédi- 
taires. On  connaît  aussi  de  véritables  adaptations 
mécaniques.  On  les  rencontre  dans  les  tissus  statiques 
des  végétaux,  à  un  degré  moindre  toutefois  qu'on  ne 
l'a  cru  parfois.  Ils  se  rencontrent  également  dans  les 
tissus  conjonctifs  et  osseux  et  dans  les  muscles  des 
Vertébrés.  On  a  démontré  ici  que  des  changements 
dans  les  conditions  mécaniques  peuvent  modifier  la 
structure  spécifique  du  tissu.  C'est  le  cas  dans  les 
fractures,  où  ces  phénomènes  ont  une  grande  impor- 
tance non  seulement  théorique,  mais  ausçi  pratique. 
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De  même,  les  nouvelles  articulations  qui  peuvent  se 
développer  dans  certaines  circonstances  correspon- 
dent mécaniquement  à  leur  nouvelle  fonction  méca- 
nique. En  définitive,  les  faits  de  «  functionnelle 
Anpassung  »  (adaptation  fonctionnelle)  montrent 
l'existence  d'une  adaptation  morphologique  à  des 
changements  fonctionnels  qui  résultent  de  la  nature 
même  du  fonctionnement.  En  fait,  l'état  actuel 
de  tout  tissu  fonctionnel,  l'intensité  de  son  état 
d'existence,  si  Ton  peut  s'exprimer  ainsi,  dépend  du 
fonctionnement  lui-même.  L'atrophie  par  l'inactivité 
n'est  que  le  cas  extrême  de  toute  une  série  de 
relations  de  cette  sorte. 

Ici,  comme  dans  notre  premier  groupe  d'adaptations 
morphologiques,  il  y  a  toujours  certains  agents  du 
milieu  qui  peuvent  être  considérés  comme  la  cause 
ou  le  moyen  de  l'effet  adaptatif,  le  mot  «  milieu  »  dési- 
gnant tout  ce  qui  est  extérieur  aux  cellules  réagis- 
santes. Ici  encore,  d'ailleurs,  l'existence  d'un  agent 
formateur  ne  s'oppose  pas  le  moins  du  monde  au 
caractère  adaptatif  de  la  réaction  elle-même.  Sans 
doute,  nous  pourrions  dire  que  la  pression  localisée 
est  le  stimulus  formateur  d'une  sécrétion  de  suhstance 
squelettique  en  un  point  déterminé  du  tissu  osseux. 
Les  adaptations  n'en  perdent  pas  leur  caractère 
d'adaptations,  même  si  elles  ne  méritent  que  le  nom 
de  régulations  «  primaires  ». 

Conclusions  Ihcoriqacs 

Comme  nous  l'avons  dit  dans  notre  introduction  à 
ce  chapitre,  les  changements  fonctionnels  qui  précè- 

10 


146  l'organisme  individuel 

dent  les  adaptations  morphologiques  peuvent  se  pro- 
duire, non  seulement  sous  l'influence  des  facteurs 
externes,  mais  aussi  consécutivement  à  l'ablation  de 
certaines  parties.  Gomme  ladite  ablation  est  généra- 
lement suivie  d'une  «  restitution  »,  il  est  clair  que 
dans  ce  cas  la  restitution  et  l'adaptation  vont  de 
pair,  comme  l'a  démontré  une  belle  série  d'expériences 
faites  par  Vochting.  Insistons  toutefois  sur  ce  fait 
que  les  restitutions  et  les  adaptations  doivent  toujours 
être  théoriquement  distinguées,  et  que  les  premières 
ne  sauraient  jamais  se  laisser  réduire  à  une  somme 
d'adaptations.  Ce  point  de  vue  a  été  défendu  par 
certains  auteurs  récents,  comme  Klebs,  Holmes  et 
Child.  Le  simple  fait  que  la  première  phase  de  tout 
processus  de  restitution,  qu'il  s'agisse  d'une  régéné- 
ration proprement  dite  ou  d'une  espèce  de  différen- 
ciation harmonique,  se  produit  sans  fonctionnement 
actuel  et  en  vue  d'un  futur  fonctionnement  me  semble 
suffisant  pour  réfuter  cette  manière  de  voir. 

On  a  également  essayé  d'étendre  le  rayon  d'action 
de  l'adaptation  dans  une  autre  direction.  La  morpho- 
génèse  tout  entière,  et  non  plus  seulement  la  restitu- 
tion, ne  seraitqu'une adaptation.  Strictemententendue, 
cette  affirmation  n'est  qu'un  simple  non-sens.  Sans 
parler  de  l'apparition  des  premiers  linéaments  de 
l'organisation  qui  se  produisent  pendant  la  segmen- 
tation et  la  gastrulation,  les  structures  adaptatives 
comme  celle  des  os  apparaissent,  en  effet,  pendant 
l'ontogenèse  avant  toute  espèce  de  fonctionnement. 
On  a  objecté  que  ce  sont  là  des  adaptations  «  hérédi- 
taires ».  Nous  répondrons  à  cette  objection  dans 
un   autre  chapitre.  Il  suffira  de  remarquer  ici  qu'il 
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y  a  une  certaine  morphogénèse  architectonique  soit 
normale,  soit  restitutive,  qui  préexiste  à  tout  fonc- 
tionnement. 

En  ce  qui  concerne  maintenant  notre  recherche 
philosophique,  nous  devons  convenir  que  l'étude  des 
adaptations  morphologiques,  si  elle  ne  fournit  aucune 
preuve  à  Tencontre  du  vitalisme,  ne  nous  a  pas  donné 
de  nouvelle  preuve  réelle  de  l'autonomie  de  la  vie. 

Nous  avons  établi  qu'il  y  a  dans  tous  les  phéno- 
mènes adaptatifs,  à  quelque  type  qu'ils  appartiennent, 
une  correspondance  entre  l'intensité  du  facteur  et  le 
degré  de  l'efTet  adaptatif.  Nous  pouvons  parler  ici 
d'une  «  réponse  »  de  l'effet  à  la  cause,  et  il  semble 
bien  que  le  principe  de  T  «  Antwortsreaktion  »  (réac- 
tion de  réponse),  introduit  dans  la  science  par  Goltz  (1), 
et  qui  jouera  plus  tard  dans  nos  études  un  rôle 
important,  s'applique  déjà  aux  cas  présents.  Néan- 
moins, dans  ces  cas,  la  «  réponse  »  se  manifeste 
seulement  entre  une  cause  simple  et  un  effet  simple^ 
et  seulement  par  rapport  à  la  quantité  et  à  la  locali- 
sation. Le  principal  critérium  qui,  comme  nous  le 
verrons  plus  tard,  donne  à  ce  principe  toute  sa 
valeur,  manque  donc  ici. 

Nous  pouvons  considérer  comme  établi  le  fait  (ju'il 
y  a  des  relations  adaptatives  entre  les  causes  et  les 
effets  morphogènes,  et  que  des  troubles  ou  des 
changements  fonctionnels  sont  suivis  de  réactions 
histogénétiqucs  déterminées  de  l'organisme  qui  ser- 
vent de  compensation  à  l'état  fonctionnel  troublé.  Cle 


(1)  Beiln'ige  ziir  Lehre  von  den  Funclionen  der  Neruencenlren 
des  Frosches,  Berlin,  1869. 
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sont  là  des  faits,  et  des  faits  vraiment  fort  étranges. 
Il  me  semble  néanmoins  impossible  d'en  tirer  une 
nouvelle  preuve  réelle  contre  le  mécanisme.  Il  pour- 
rait exister  une  machine  où  toutes  ces  choses  se 
trouvent  préformées.  Convenons  que  l'existence  d'une 
machine  de  ce  genre  est  tout  à  fait  improbable,  d'autant 
plus  que  nous  savons  que  dans  d'autres  domaines  de 
la  morphogénèse  une  telle  machine  ne  peut  absolu- 
ment pas  exister. 

On  doit  regarder  comme  un  des  faits  fondamentaux 
de  l'harmonie  organogénique  cette  propriété  des  tissus 
en  fonctionnement  de  réagir  aux  facteurs  qui  modifient 
leur  état  fonctionnel,  de  telle  manière  que  les  modifi- 
cations histologiques  rétablissent  l'état  fonctionnel 
normal.  C'est  aussi  un  fait,  que  les  cellules  qui  ne 
fonctionnent  pas  encore,  mais  qui  se  trouvent  à  l'état 
«  embryonnaire  »  ou  ^<  indifférent  »  et  ne  servent 
qu'au  remplacement  physiologique  des  tissus,  réagis  • 
sent  aux  facteurs  qui  mettent  le  tout  dans  de  nou- 
velles conditions  fonctionnelles  de  manière  à  produire 
une  adaptation  à  l'ensemble  de  ces  nouvelles  condi- 
tions. 

C'est  là  un  caractère  très  important  de  toutes  les 
adaptations  morphologiques,  qu'elles  se  manifestent 
comme  une  réponse  à  des  facteurs  externes,  ou 
qu'elles  résultent  de  la  nature  même  du  fonctionne- 
ment. Les  cellules  dont  l'histogenèse  est  terminée 
sont  tout  au  plus  capables  de  modifier  leur  taille  par 
voie  adaptative  ;  mais,  comme  elles  ne  peuvent  plus 
se  diviser,  tout  changement  fondamental  dans  leurs 
propriétés  histologiques  est  absolument  impossible. 
Autrement  dit,  elles  peuvent  participer  à*  1'  «  hyper- 
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trophie  »,  non  à  V  «  hyperplasie  ».  C'est  pourquoi 
toute  modification  adaptative  d'un  tissu,  qui  implique 
un  accroissement  du  nombre  des  éléments  ou  un 
processus  histogénétique  véritable,  ne  peut  partir 
que  de  cellules  indifférentes.  Ces  cellules  «  embryon- 
naires »  (par  exemple  celles  du  «  cambiuin  »  des 
végétaux  supérieurs)  peuvent  produire,  réellement,  ce 
que  réclame  l'état  fonctionnel.  Il  est  à  espérer  que 
des  recherclies  ultérieures  feront  reconnaître  la 
valeur  de  ce  caractère  très  important  de  toute  adap- 
tation. 

II.  —    ADAPTATION    PHYSIOLOGIQUE    (I) 

Il  n  y  a  qu'un  pas  de  l'adaptation  morphologique  à 
l'adaptation  physiologique  proprement  dite.  La  seule 
dilTérence  entre  les  deux  consiste  en  ceci  que,  dans  le 
premier  cas,  il  y  a  un  effet  morphologique  et  maté- 
riellement visible,  tandis  que,  dans  le  second  cas, 
l'effet  ne  consiste  qu'en  des  modifications  physiques 
ou  chimiques. 

Rappelons  comment  le  problème  se  pose  pour  nous. 

(1)  Bibliograpliie  générale.  —  Frohlich,  Das  naliirliche 
Zweckmnssifjkeilprincip  in  seiner  BedeuluiKj  fiir  Kraiikheil 
und  Ileilung,  1894.  Driesch,  Die  organischen  Regulalionen, 
1901.  A.  Tschmermak,  Das  Anpassungsproblem  in  der  Physio- 
logie der  Gegenivari  in  une  collection  de  publications  en 
l'honneur  de  J.-P.  Pawlow,  Saint-Pélershourg,  1001.  Hie- 
ganski,  Ueber  die  Zireclîmasuiglceil  in  den  paViologi&chen 
Erscheinungen.  Ann.  d.  Nalurpli.,  .'),  P.HIG.  Parmi  les  traités 
généraux  de  physiologie,  consulter  :  Pl'elTer,  Pflanzenphijsin- 
logie,  1897-1904;  et  Bnnge,  Lehrbuch  der  Phgs.  d.  Menschcn, 
1901.  (le  sont  les  deux  ouvrages  les  plus  complets  sur  ce 
sujet.  Voyez  aussi  dillérents  travaux  de  Hibhert. 
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Nous  étudions  les  adaptations  fonctionnelles,  nous 
cherchons  à  savoir  comment  l'organisme  se  conduit 
à  l'égard  de  n'importe  quel  changement  qui  peut  sur- 
venir dans  son  état  fonctionnel.  Nous  appelons  régu- 
lation, en  général,  et  adaptation,  en  particulier,  toute 
espèce  de  réaction  de  l'organisme  qui  a  pour  effet  de 
rétablir  le  fonctionnement  normal,  et  nous  nous 
demandons  jusqu'à  quel  degré  ces  adaptations  peu- 
vent se  manifester  dans  le  domaine  physiologique. 


Le  fait  d'être  adapté  (Angepasstsein)  spécifiquement 
n'est  pas  une  adaptation 

En  précisant  ainsi  les  termes  du  problème,  nous 
pouvons,  dès  l'abord,  écarter  un  groupe  important 
de  phénomènes  que  les  physiologistes  ont  parfois 
considérés  comme  des  phénomènes  de  régulation, 
mais  qui  ne  sont  pas,  en  réalité,  du  type  adaptatif. 
Les  particularités  normales  de  la  vie  fonctionnelle  ne 
peuvent  être  considérées  comme  des  manifestations 
régulatrices.  Quand,  par  exemple,  un  organisme 
sélectionne,  dans  un  mélange  de  sels  ou  d'aliments 
organiques  qui  lui  sont  offerts  par  le  milieu,  une 
quantité  déterminée  de  certains  aliments  déterminés 
(comme  c'est  le  cas  pour  les  racines  des  végétaux), 
on  ne  peut  parler  de  régulation  ou  d'adaptation  de 
la  perméabilité  cellulaire.  Nous  ne  parlerons  pas 
davantage  de  véritable  régulation  dans  le  cas  des 
propriétés  sécrétrices  qui  aboutissent  à  une  sépara- 
tion entre  diverses  substances,  comme  on  le  constate, 
par  exemple,  pour  l'épithélium  rénal. 
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Ce  sont  là  des  propriétés  normales  et  spécifiques 
du  fonctionnement,  que  nous  devons  nous  attendre  à 
observer  partout  où  nous  rencontrons  une  organi- 
sation normale  et  spécifique  de  haute  complication. 
Quand  on  connaît  une  fois  cette  organisation,  on  ne 
doit  pas  s'étonner  de  voir  les  fonctions  de  Torga- 
nisme  s'accomplir  dans  un  sens  qu'elles  n'auraient 
pas  suivi  si  cette  organisation  n'existait  pas.  Prenons, 
par  exemple,  ce  fait,  si  souvent  cité,  que  le  déplace- 
ment des  composés  chimiques  ou  des  ions  peut  se 
faire  dans  les  organismes  dans  une  direction  entiè- 
rement contraire  à  celle  qui  est  commandée  par  les 
lois  de  l'osmose,  c'est-à-dire  du  côté  le  moins  con- 
centré vers  le  côté  le  plus  concentré  de  ce  qu'on 
appelle  la  «  membrane  ».  C'est  que  dans  les  orga- 
nismes il  n'existe  pas  de  simples  «  membranes  »,  mais 
une  organisation  très  compliquée  dont  le  caractère 
est  presque  entièrement  inconnu,  et  rien  n'empêche  de 
supposer  que  cette  organisation  comprend  des  fac- 
teurs capables  de  déplacer  activement  les  composés 
chimiques  ou  les  ions  vers  le  côté  de  plus  forte  con- 
centration, et  ces  facteurs  pourraient  fort  bien  être  de 
nature  purement  physico-chimique. 

J'insiste  beaucoup  sur  ces  faits,  car  j'aimerais  à 
être  aussi  prudent  que  possible  dans  la  recherche  de 
ce  qui  peut  être  une  «  preuve  »  du  vitalisme.  L'ancien 
vitalisme  a  été  discrédité  par  le  manque  de  critique 
scientifique  et  de  rigoureuse  logique.  Nous  devons 
être  aussi  rigoureux  que  possible  dans  notre  travail, 
et  soutenir  la  théorie  mécanique  de  la  vie  aussi  long- 
temps que  l'évidence  ne  nous  forcera  pas  à  la  rejeter. 
En  définitive,  jiartout  où  il  s'agit  de  complications  et 
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d'apparentes  déviations  physico-chimiques,  pour  ainsi 
dire  statiques,  c'est-à-dire  fixées  en  quantité  et  en 
qualité,  il  n'y  a  pas  à  parler  d'adaptation  dans  l'orga- 
nisme. Toutes  ces  particularités  peuvent  être  consi- 
dérées comme  «  de  l'adapté  »,  c'est-à-dire  comme 
appropriées  à  l'accomplissement  d'une  certaine  partie 
du  fonctionnement  normal  de  l'organisme,  et  cela  en 
vertu  du  caractère  «  adapté  »  de  toute  l'organisation 
en  général,  mais  ce  ne  sont  pas  des  adaptations. 


Adaptations  physiologiques  primaires  et  secondaires 

Nous  arrivons  maintenant  aux  véritables  adap- 
tations. Il  est  essentiel  de  distinguer  ici  les  adap- 
tations primaires  et  les  adaptations  secondaires. 

Nous  appelons  «  régulation  primaire  »  tout  phéno- 
mène morphogénique  et  fonctionnel  qui,  par  sa  nature 
même,  a  pour  effet  de  maintenir  l'organisme  ou  ses 
fonctions  dans  leur  état  normal.  Nous  considérerons, 
au  contraire,  comme  ((  régulations  secondaires  »  toute 
modification  de  l'organisme  ou  de  ses  fonctions  qui 
tend  à  rétablir  l'état  normal. 

Notons  encore  un  point  de  grande  importance  : 
c'est  que  les  conditions  fonctionnelles  de  l'organisme 
doivent  avoir  subi  un  changement  réel,  avant  que  ne  se 
produise  une  adaptation.  Si,  par  exemple,  il  y  a  une 
adaptation  aux  poisons,  cette  adaptation  ne  peut  se 
produire  qu'après  que  l'action  du  poison  s'est  exercée 
dans  une  certaine  mesure. 

Distinguons  encore  la  fonction  propre  et  la  fonction 
harmonique.   La  fonction  propre    du    pancréas,    par 
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exemple,  sera  la  sécrétion  de  trypsine  ;  mais  cette 
sécrétion  elle-même  fournit  les  matériaux  nécessaires 
à  tous  les  autres  organes  de  l'individu  pour  l'assi- 
milation :  c'est  là  la  fonction  harmonique  du  pan- 
créas. De  même  la  sécrétion  des  sels  de  chaux  est  la 
fonction  propre  des  cellules  osseuses,  tandis  que  leur 
fonction  harmonique  consiste  dans  le  soutien  méca- 
nique de  tout  l'organisme.  Que  se  passe-t-il  lors  d'un 
phénomène  d'adaptation  ?  La  fonction  harmonique 
d'une  partie,  c'est-à-dire  son  rôle  et  sa  valeur,  directe 
ou  indirecte,  pour  la  vie  de  l'individu  tout  entier,  est 
troublée  parce  que  son  état  fonctionnel,  c'est-à-dire 
sa  fonction  propre,  a  été  troublé  immédiatement  par 
une  cause  externe  :  l'adaptation  consiste  alors  à 
compenser  ce  trouble  de  la  fonction  harmonique  par 
une  modification  dans  la  fonction  propre. 


Sur  certains  groupes  d'adaptations  physiologiques 
primaires 

Remarques  générales  sur  V irritabilité .  —  On 
sait  que  l'irritabilité  (normale)  se  rétablit,  quand 
elle  a  été  troublée,  par  un  processus  de  réaction,  et 
même,  dans  certains  cas  où  deux  réactions  opposées 
sont  possibles  pour  le  même  subslratum,  l'irritabilité 
peut,  si  elle  s'abaisse  dans  un  sens,  s'accroître  en 
même  temps  dans  l'autre  sens.  L'irritabilité  des  mus- 
cles ou  celle  des  feuilles  de  Mimosa  sont  un  bon 
exemple  du  premier  cas  ;  le  second,  plus  compliqué, 
ne  peut  être  mieux  illustré  que  par  l'exemple  de 
l'irritabilité    de    la    rétine.    La    rétine    est    d'autan 
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plus  irritable  par  les  rayons  verts  et  d'autant  moins 
par  les  rayons  rouges,  qu'elle  a  été  plus  stimulée 
par  ces  derniers,  et  d'autant  plus  sensible  à  la 
lumière,  en  général,  qu'elle  a  été  plus  longtemps 
placée  dans  l'obscurité.  L'irritabilité  phototactique 
des  végétaux  nous  offre  quelque  chose  de  très 
semblable.  Tous  ces  phénomènes  sont  régis  par  ce 
qu'on  appelle  la  loi  de  Weber. 

Il  me  semble  qu'il  ne  serait  pas  difficile  de  ramener 
le  phénomène  de  l'inversion  de  l'irritabilité  au  prin- 
cipe de  r  «  action  des  masses  »  et  aux  lois  de  certaines 
réactions  réversibles  bien  connues  en  chimie.  De 
même,  pour  le  simple  fait  du  rétablissement  de  l'irri- 
tabilité après  stimulation  et  aussi  pour  cet  autre 
fait  que  l'irritabilité  semble  rester  inaltérée  malgré 
une  irritation  permanente,  on  pourrait  très  bien 
trouver  des  analogies  ou  même  des  explications 
physiques. 

Demandons-nous  maintenant  si  l'excitation  et  l'irri- 
tabilité comportent  quelque  chose  d'analogue  à  une 
adaptation.  Il  me  semble  que  nous  pouvons  répondre 
affirmativement,  au  moins  en  tant  qu'il  s'agit  là  d'une 
régulation  primaire. 

Sans  doute,  nous  n'avons,  en  ces  cas,  aucune  régula- 
tion anormale,  nous  n'avons  considéré  que  le  fonc- 
tionnement normal.  Mais  ce  fonctionnement  comporte 
une  certaine  sorte  de  régulation  (primaire). 
,  Le  fait  que  tout  fonctionnement  de  l'être  vivant, 
en  général,  comporte  une  régulation  primaire  ne 
signifie,  d'ailleurs,  nullement  qu'il  ne  puisse  pas 
exister  certaines  fonctions  particulières  qui  compor- 
tent, elles,  des  régulations  secondaires. 
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La  régulation  thermique  (1).  —  La  régulation  ther- 
mique chez  les  animaux  à  sang  chaud  est  un  exemple 
d'une  fonction  spéciale,  régulatrice  en  elle-même. 
Chaque  espèce  possède  une  température  sanguine 
normale  qui  est  maintenue  constante  malgré  les  varia- 
tions de  celle  du  milieu.  Dans  ce  cas  particulier,  il 
pourrait  tout  d'abord  sembler  qu'il  y  a  quelque  chose 
de  plus  qu'une  régulation  adaptative  primaire. 

On  pourrait  dire  :  la  régulation  thermique  ne 
s'effectue  pas  par  inversion  d'un  seul  et  même  pro- 
cessus. La  température  s'élève,  quand  il  est  néces- 
saire, au  moyen  d'un  processus  déterminé  ;  elle 
s'abaisse  au  moyen  d'un  autre  processus  différent 
du  premier.  La  dilatation  ou  la  constriction  des 
capillaires  s'effectue  même  sous  l'influence  de  nerfs 
différents  ;  l'accroissement  de  la  transpiration  qui 
détermine  le  refroidissement,  l'accroissement  des 
combustions  qui  détermine  réchauffement,  cons- 
tituent des  processus  encore  plus  manifestement 
différents.  Néanmoins,  il  y  a  une  certaine  unité  dans 
l'ensemble  de  ces  phénomènes,  dans  la  mesure,  tout 
au  moins,  où  l'on  a  prouvé  qu'une  région  déterminée 
du  cerveau  constitue  leur  «  centre  ».  C'est  ce  centre 
que  doit  viser  notre  analyse  du  phénomène  de  la 
régulation  thermique,  considérée  comme  une  adap- 
tation. Et  une  telle  analyse  aboutirait,  me  semble-t-il, 
à  ranger  la  régulation  thermique  parmi  les  adaptations 
primaires,  sans  aucune  restriction.  Le  centre  fonc- 
tionne soit  dans  un  sens,  soit  dans  le  sens  opposé, 


1)    Ihibner,    Die   Geselze  des    Energieverbraiiches   bei   dcr 
Erw'ihvunfj .  Leipzitr  of  Vioniio.  HH)2. 
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quand  il  est  excité  par  une  température  quelconque^ 
qui  ne  peut  varier  que  dans  des  limites  très  étroites, 
et  c'est  sur  la  réaction  de  ce  centre  que  repose  la 
régulation  de  la  chaleur  (1). 

Régulation  primaire  dans  le  transport  des  maté- 
riaux et  dans  certains  phénomènes  de  pression 
osmotique.  —  Considérons  la  migration  des  maté- 
riaux chez  les  végétaux.  Quand  un  composé  chimique 
est  utilisé  en  un  point  déterminé,  il  se  produit  de 
toutes  les  directions  un  afflux  permanent  de  ce  com- 
posé vers  le  lieu  d'utilisation.  C'est  là,  sans  doute, 
une  régulation,  mais  c'est  aussi  la  fonction  elle- 
même  et  même  une  fonction  très  simple,  basée  presque 
entièrement  sur  des  lois  bien  connues  de  chimie 
physique.  Dans  d'autres  cas,  comme  dans  l'ascension 
de  l'eau  jusqu'au  sommet  de  nos  arbres,  ascension 
que  les  forces  purement  physiques  sont  impuissantes 
à  expliquer,  nous  pouvons  faire  appel  à  l'organisation 
inconnue  de  beaucoup  de  cellules,  et  il  n'est  rien  qui 
puisse  nous  empêcher  d'attribuer  à  ces  cellules  cer- 
taines fonctions  qui  seraient,  dans  une  certaine 
mesure,  régulatrices  en  elles-mêmes.  Parmi  les 
autres  faits  de  régulation,  on  peut  citer  l'arrêt  des 
processus  métaboliques  sous  l'influence  de  leurs  pro- 
duits de  réaction.  Tel  est  le  cas  de  la  transformation 
de  l'amidon  en  sucre,  qui  s'arrête  si  le  sucre  n'est  pas 
éliminé.  C'est  là  une  régulation,  mais  de  nature  pri- 

(1)  Nous  excluons  ici  le  phénomène  de  la  fièvre.  Quelques- 
uns  le  considèrent  comme  une  régulation,  d'autres  comme 
un  trouble  de  la  régulation  thermique.  Si  la  première  opi- 
nion est  exacte,  la  fièvre  doit  être  classée  parmi  les  véritables 
régulations  du  type  secondaire. 
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maire;  c'est  une  des  propriétés  des  phénomènes  chi- 
miques réversibles  que  de  s'arrêter  de  cette  manière.  Je 
sais  bien  que,  dans  le  cas  particulier  qui  nous  occupe, 
une  certaine  complication  est  apportée  par  ce  fait 
qu'un  feraient,  la  diastase,  est  l'agent  de  la  transfor- 
mation de  l'amidon  en  sucre,  et  que  ce  ferment  est 
un  produit  de  l'activité  de  l'organisme.  Mais  cela 
même  ne  prouverait  pas  la  présence  d'une  régulation 
secondaire,  si  nous  ne  connaissions,  de  cette  produc- 
tion active,  rien  de  plus  que  le  simple  fait  qu'elle 
existe. 

Un  essai  a  été  tenté  au  laboratoire  de  botanique  de 
W.  Pfeffer,  à  Leipzig,  pour  découvrir  de  quelle 
manière  les  cellules  végétales  sont  capables  de  se 
préserver  contre  les  anomalies  de  la  pression  osmo- 
tique  du  milieu,  c'est-à-dire  contre  de  grands  chan- 
gements dans  la  salinité.  Les  soigneuses  études  de 
Eschenhagen  ont  démontré  qu'en  effet  beaucoup  de 
plantes,  particulièrement  de  végétaux  inférieurs,  sont 
capables  de  résister  à  de  tels  changements.  Von 
Mayenburg  (1)  a  constaté  que  diverses  espèces  de 
moisissures  du  genre  Aspergillus  sont  capables  de 
vivre  dans  des  solutions  excessivement  concentrées 
de  difl'érents  sels  (NO^  K  et  So*  Na^)  ;  elles  régularisent 
leur  pression  osmotique,  non  pas  en  absorbant  le  sel 
lui-même,  mais  en  auginenlant  la  pression  osmotique 
de  leur  propre  suc  cellulaire  par  la  production  active 
d'une  certaine  quantité  de  substances  osmotiques, 
probablement  d'hydrates  de  carbone.  S'il  était  pos- 
sible d'aflirmer  que  la  pression  osmotique  du  milieu 

1    Ja/irh.  iris  s.  Bol..  'M\,  VM)\. 
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ait  constitué  le  véritable  stimulus  de  la  production 
de  substances  osmotiques  dans  les  cellules,  stimulus 
et  production  se  correspondant  en  intensité,  nous 
serions  fondés  à  parter  ici  de  régulation  primaire 
physiologique  (1).  Il  me  semble  qu'une  telle  explica- 
tion demeure  provisoirement  possible,  en  dépit  des 
observations  de  Nathansohn,  d'après  lesquelles  cer- 
taines algues  et  certaines  cellules  des  plantes  supé- 
rieures sont  capables  de  modifier  la  perméabilité  de 
leur  surface,  de  manière  à  régulariser  la  distribution 
des  sels  simples  ou  des  ions  dans  le  suc  de  leurs 
cellules  sans  aucun  rapport  avec  le  pur  équilibre 
osmotique  (2). 


(1)  Les  hydrates  de  carbone  ne  s'ionisent  pas;  c'est  pour- 
quoi ij  n'est  pas  douteux  que  l'organisme  n'ait  un  rôle  actif 
dans  les  expériences  de  Mayenburg.  En  ce  qui  concerne  les 
composés  ionisables,  Maillard  a  montré  que  le  simple  fait 
physique  du  changement  de  degré  de  l'ionisation  avec  la 
concentration  suffit  à  expliquer  une  partie  de  la  régulation 
[C.  B.  Soc.  BioL,  53,  1901,  p.  880). 

(2)  Dans  les  expériences  de  Nathansohn  [Jahrb.  wiss.  Bol., 
38,  1902  et  39,  1903),  la  salinité  du  milieu  était  modifiée  de 
telle  manière  que  dans  chaque  cas  il  y  avait  un  accroissement 
ou  une  diminution  anormaux,  dans  la  concentration  d'un 
seul  des  ions  nécessaires  au  métabolisme.  Dans  le  cas  de 
concentration  du  milieu,  la  cellule  n'absorbait  pas  plus  d'une 
certaine  proportion  des  ions  sur-concentrés.  Dans  le  cas 
inverse,  elle  n'abandonnait  pas  plus  d'une  certaine  quantité 
des  ions  raréfiés  dans  le  milieu.  Il  semble  donc  que  la  per- 
méabilité de  sa  surface  était  adaptée  à  un  certain  maximum 
et  à  un  certain  minimum  pour  chaque  ion  ou  chaque  sel.  La 
perméabilité  s'arrêterait  dans  un  sens  ou  dans  l'autre  quand 
la  concentration  maximum  ou  minimum  serait  atteinte  dans 
le  suc  cellulaire.  Ce  phénomène  n'a  rien  à  voir  avec  l'équilibre 
osmotique  physique  proprement  dit.  Il  n'y  a  ici  qu'un  cas  de 
régulation  primaire.  Nous  n'assurons  pas  que  notre  explica- 
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La  physiologie  animale  nous  offre  beaucoup  de 
phénomènes  de  régulation  en  rapport  avec  la  pres- 
sion osmotique  et  la  perméabilité,  bien  que,  jusqu'à 
présent,  ces  faits  n'aient  pasoété  étudiés  à  fond.  On 
sait  seulement  que  l'épithélium  des  animaux  vivants 
ne  régularise  pas,  comme  le  font  les  végétaux,  des 
courants  osmotiques  déjà  existants,  mais  qu'il  produit 
activement  des  fluides.  Les  travaux  de  Frédéricq, 
Loeb,  Overton  et  Sumner  (1)  seraient  à  reprendre  par 
quiconque  désirerait  étudier  plus  complètement  ces 
problèmes.  Nous  pouvons  seulement  mentionner  ici 
que  la  perméabilité  pour  l'eau  elle-même  joue  égale- 
ment un  rôle  et  que,  d'après  les  expériences  d'Overton, 
dans  toute  espèce  de  perméabilité,  entre  en  jeu  la 
solubilité  des  éléments  du  milieu  dans  la  substance 
même  de  la  surface  de  la  cellule. 

Régulations  métaboliques. —  Deux  facteurs  externes 
sont  d'une  importance  fondamentale  dans  tous  les 
processus  métaboliques  :  la  nourriture  et  l'oxygène. 
Le  métabolisme,  d'autre  part,  présente  deux  aspects 
différents  :  d'une  part,  il  sert  à  l'assimilation,  de 
l'autre,  il  fournit  l'énergie  nécessaire  au  fonctionne- 
ment. La  nourriture  seule,  avec  les  moyens  d'assimi- 
lation de  l'organisme,  se  rapporte  au  premier  aspect; 


tion  soit  vraie;  mais  elle  est  possible;  c'est  la  plus  simple;  en 
pratique  nous  préférons  toujours  l'hypothèse  la  plus  simple. 
(1)  Beaucoup  de  poissons  sont  capables  de  supporter  de 
grands  changements  dans  la  pression  osmotique  de  l'eau  de 
mer.  La  pression  osmotique  de  leurs  humeurs  peut  varier 
quand  les  conditions  anormales  du  milieu  excèdent  certaines 
limites,  encore  que  ces  humeurs  ne  soient  jamais  réellement 
en  é(iuilibre  osmotique  physique  avec  h'  milieu. 
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la  nourriture  et  l'oxygène  (ou  quelque  remplaçant  de 
ce  dernier  comme  pour  certaines  bactéries),  au 
second.  Naturellement,  la  valeur  de  l'oxydation  ou 
de  la  respiration  dans  ♦l'économie  n'est  pas  épuisée 
par  son  rôle  énergétique.  S'il  en  était  ainsi,  les  fonc- 
tions organiques  s'arrêteraient  simplement  par  priva- 
tion d'oxygène,  mais  l'être  vivant  ne  mourrait  pas. 
Il  semble  que  certaines  substances  toxiques  de 
décomposition  \doivent  être  brûlées  pour  ne  pas 
empoisonner  l'organisme  (1).  On  sait  que  les  aliments 
constituent  tout  d^abord  un  matériel  de  construction, 
et  servent  en  second  lieu  de  combustible,  de  source 
d'énergie.    Mentionnons   rapidement    le    résultat   de 

(1)  La  théorie  de  Toxydation,  rapidement  exposée  ici,  a  été 
développée  dans  mon  travail  Organische  Regulationen,  chap.5. 
Les  découvertes  récentes  de  Winterstein  ont  donné  une 
confirmation  à  mes  conclusions  hypothétiques  [Zeilschr. 
allg.  PhysioL,  6,  1907).  Il  n'y  a  pas  de  doute  que  l'oxygène 
non  seulement  joue  le  rôle  antitoxique  que  je  lui  avais  attri- 
bué, mais  qu'il  n'a  pas  dans  la  production  de  l'énergie  la 
grande  importance  qu'on  lui  avait  attribuée  précédemment. 
Sans  doute,  il  sert  au  fonctionnement  de  la  machine,  mais  la 
décomposition  de  certains  composés  chimiques  de  l'orga- 
nisme a  un  rôle  analogue  à  un  degré  bien  plus  élevé.  L'oxy- 
dation se  borne  à  brûler  les  produits  de  ces  décompositions 
qui  s'effectuent  d'elles-mêmes.  Presque  toutes  les  fonctions 
élémentaires,  dans  le  tissu  nerveux  tout  au  moins,  s'accom- 
plissent très  bien  en  l'absence  d'oxygène,  pourvu  que 
certaines  substances  toxiques  provenant  du  métabolisme 
anaérobique  soient  éliminées  constamment.  Dans  les  condi- 
tions normales,  c'est  le  rôle  de  l'oxygène;  il  apporte  sans 
doute  ainsi  un  supplément  d'énergie,  mais  il  ne  fournit  pas 
toute  cette  énergie.  Dans  cette  manière  de  voir,  la  différence 
entre  la  vie  aérobie  et  l'anaérobie  disparaît  complètement; 
beaucoup  de  prétendues  régulations  disparaissent  en  môme 
temps.  Il  n'y  a  plus  qu'une  «  respiration  intramoléculaire  ». 
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diverses  recherches  récentes  qui  ont  démontré  que 
les  graisses,  les  hydrates  de  carbone  et  lalbumine 
peuvent  indifféremment  servir  de  combustible  (1). 

C'est  à  l'état  de  jeune,  alors  qu'il  brûle  sa  propre 
substance,  que  l'organisme  manifeste  le  plus  nette- 
ment  ses  propriétés  régulatrices.  Pendant  l'inanition, 
la  respiration  attaque  d'abord  les  réserves,  puis  suc- 
ce  ssivement  les  différents  tissus  dans  l'ordre  inverse 
de  leur  importance  pour  l'exercice  de  la  vie.  Chez  les 
Vertébrés,  les  cellules  nerveuses  et  le  cœur  résistent 
aussi  longtemps  que  possible;  chez  les  Infusoires, 
c'est  le  noyau;  chez  les  Vers  plats  (E.  Schultz)  (2), 
ce  sont  les  cellules  nerveuses  et  sexuelles  qui  résistent 
le  plus  longtemps  à  la  destruction  alors  que  presque 
tous  les  autres  éléments  organiques  disparaissent 
rapidement. 

Voyons  maintenant  les  cas  normaux  de  compensa- 
tion alimentaire  au  point  de  vue  de  la  fonction 
conslriiciive  des  aliments.  L'albumine  est  indispen- 
sable à  la  vie  des  animaux,  même  adultes  ;  elle  peut 
d'ailleurs  être  remplacée  par  ses  produits  de  décom- 
position peptique  ou  tryptique,  mais  aucune  autre 
substance  ne  peut  suppléer  l'albumine.  D'après 
Herbst,  en  ce  qui  concerne  les  animaux  marins,  les 
sels  de  l'eau  de  mer  ne  peuvent  varier  que  dans  de 
très  faibles  limites  sans  s'opposer  au  développement 
normal  :  tout  au  plus  le  potassium  ptnil-il  être  rom- 

(1}  Jamais  l'albumine  ne  peut  èhv  remplacée  en  totalité 
chez  les  verlébrés  i)ar  de  la  trraisse  ou  un  hydrate  de  carbone. 
Elle  a  probablement,  même  chez  l'adulte,  ([uebiue  fonction 
spéciale,  en  dehors  de  la  combustion. 

(2)  Arch.  Enliv.  Mech.,  18,  1904. 

11 
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placé  —  et  non  pas  complètement  —  par  le  cœsium 
ou  le  rubidium.  En  général,  il  en  est  de  même  pour 
les  sels  nécessaires  aux  végétaux.  . 

Le  groupe  des  Champignons  a  fourni  dans  ce 
domaine  les  résultats  les  plus  importants  et  aussi  les 
plus  compliqués.  On  sait  que  les  champignons  utili- 
sent un  seul  composé  organique  au  lieu  des  trois  : 
graisse,  hydrates  de  carbone  et  albumine,  nécessaires 
aux  animaux.  Or,  Pfeffer  a  montré  que  les  composés 
les  plus  divers,  on  peut  même  dire  les  plus  anormaux, 
peuvent  entretenir  la  croissance  et  la  morphogénèse 
de  ces  végétaux.  Quand  on  donne  à  la  fois  au  cham- 
pignon un  mélange  d'aliments  anormaux,  il  en  con- 
somme les  éléments,  non  pas  d'après  leur  constitution 
chimique,  mais  seulement  eu  égard  à  leur  valeur 
nutritive.  La  nourriture  qui,  donnée  toute  seule, 
aurait  fourni  une  meilleure  croissance  est  consommée 
avant  les  autres  «  et  les  protège  »  ainsi. 

C'est  là  un  exemple  typique  de  régulation  métabo- 
lique :  l'organisme  est  capable  de  décomposer  les 
substances  les  plus  diverses  qui  ne  lui  ont  encore 
jamais  été  offertes.  Une  question,  pourtant,  reste 
ouverte  :  se  produit-il  une  véritable  régulation 
«  secondaire  »  ?  rien  n'est,  en'  effet,  connu  en  détail, 
du  métabolisme  des  champignons.  Il  pourrait  exister 
certains  ferments  également  capables  de  détruire  des 
composés  de  différentes   catégories  (1),  et  l'utilisa- 


(1)  Dans  tous  les  cas  où  les  champignons  d'une  même 
espèce  sont  capables  de  vivre  sur  différents  hôtes,  c'est-à-dire 
de  pénétrer  des  membranes  de  différentes  compositions  chi- 
miques, on  peut  faire  une  objection  semblable. 
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tion  première  du  plus  nutritif  des  composés  pour- 
rait n'être  qu'une  question  d'équilibre  physico- 
chimique. 

Voilà  à  peu  près  tout  (1)  ce  que  nous  connaissons 
sur  l'adaptation  à  une  nourriture  anormale  et  nous  ne 
pouvons  guère  espérer  rencontrer  davantage.  Toute 
régulation  doit  être  précédée  d'une  altération.  Or, 
l'état  fonctionnel  ne  peut  être  altéré  que  si  la  subs- 
tance nutritive  anormale  pénètre  dans  les  cellules.  11 
n'en  n'est  pas  de  même  si  la  substance  n'a  fait  que 
passer  dans  l'intestin,  dont  la  cavité,  à  strictement 
parler,  n'est  qu'une  portion  du  milieu.  Non  seule- 
ment les  champignons  absorbent  immédiatement  une 
nourriture  anormale,  mais  ils  «  savent  »  en  quelque 
sorte  ce  qu'ils  doivent  faire  d'une  nourriture  anor- 
male ;  tout  au  contraire  les  animaux  doivent  d'abord 
décomposer  le  contenu  intestinal  au  moyen  de  leurs 
sucs  digestifs  et  on  peut  difficilement  s'étonner  que 
ces  sucs  soient  en  nombre  limité. 

On  rencontre,  chez  les  animaux,  des  régulations 
bien  plus  développées,  dès  qu'on  étudie  le  métabo- 
lisme à  l'intérieur  du  corps,  ou  par  rapport  à  l'ordre 
réciproque  des  divers  processus  de  décomposition 
normale  qui  ont  lieu  dans  l'intestin. 

Les  découvertes  de  ces  dernières  années  ont  mon- 
tré que  presque  tous  les  processus  métaboliques  de 
l'organisme,  y  compris  l'oxydation,  s'effectuent  par 
l'intermédiaire  des  enzymes  ou   ferments,  composés 

(1)  La  découverte  de  Weiiiland,  d'après  laciuelle  le  pancréas 
du  cliien  adulte  peut  produire  de  la  lactose  quand  il  est 
nourri  avec  du  sucre  de  lait,  serait,  si  Ton  en  croit  de 
récentes  critiques,  entachée  d'une  erreur  d'analyse. 
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chimiques  qui  déterminent,  entre  deux  autres,  une 
réaction  qui  en  leur  absence  ne  se  produirait  pas  ou 
se  produirait  très  lentement.  Nous  ne  pouvons  natu- 
rellement pas  aborder,  ici,  la  théorie  chimique  si 
discutée  de  la  catalyse,  nous  pouvons  dire  cependant 
qu'il  n'y  a  pas  d'objection  à  considérer  presque  tous 
les  processus  métaboliques  de  l'organisme  comme 
dus  à  l'intervention  de  ferments  ou  substances  cata- 
lytiques,  et  que  la  seule  différence  entre  les  ferments 
organiques  et  les  ferments  inorganiques  consiste 
dans  le  caractère  très  compliqué  et  dans  la  haute 
spécificité  des  premiers. 

Tout  cela  ne  prouve  naturellement  pas  que  le  méta- 
bolisme est  tout  entier  de  nature  chimique.  L'action 
du  ferment  est  bien  réellement  chimique,  mais  nous 
ne  savons  pas  comment  le  ferment  est  produit.  Nous 
savons  seulement  que,  dans  cette  production,  l'orga- 
nisme se  montre  actif  à  un  très  haut  degré.  Dans 
quelques  cas  —  que  l'avenir  multipliera  sans  doute  — , 
on  a  prouvé  que  les  ferments  métaboliques  sont  pro- 
duits régulièrement  en  vue  d'un  composé  donné,  à 
détruire  ou  à  former.  Dans  ces  conditions,  tout  le 
métabolisme  est  réellement  dominé  par  la  régulation. 
S'agit-il  d'une  régulation  secondaire?  La  régulation 
intéresse  en  premier  lieu  la  sécrétion  et  non  l'appari- 
tion première  du  ferment  dans  la  cellule.  En  ce  qui 
concerne  la  sécrétion,  la  régulation  est  évidemment 
primaire.  Y  a-t-il  une  régulation  secondaire  se  rap- 
portant à  la  production  réelle  du  ferment?  Je  ne  puis 
répondre  affirmativement  à  cette  question.  Rien  ne 
prouve  l'existence  de  cette  régulation  secondaire.  Il 
pourrait   exister,    au    contraire,     une     sorte    d'har- 
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monie  statique  préexistant  à  tout  fonctionnement  (1). 
Les  seuls  cas  de  régulation  métabolique  secondaire 
actuellement  connus  se  rapportent  aux  phénomènes 
de  restitution  consécutifs  à  un  trouble  de  l'organisa- 
tion. Ici,  les  modifications  régulatrices  secondaires 
du  métabolisme  sont  à  la  vérité  extraordinairement 
nombreuses,  aussi  bienchez  les  animaux  que  chez  les 
végétaux.  Par  contre,  nous  ne  connaissons  avec  cer- 
titude aucun  cas  de  régulation  secondaire  qui  inté- 
resse uniquement  le  métabolisme  (2).  C'est  là  un 
nouvel  indice  du  primat  de  la  forme  dans  les  orga- 
nismes. 


L  IMMUNITE    EST    LE    SEUL    CAS    CERTAIN    D  ADAPTATION 
PHYSIOLOGIQUE    SECONDAIRE. 

Les  découvertes  de  ces  vingt  dernières  années  ont 
montré  sans  aucun  doute,  et  les  découvertes  futures 
rendront  probablement  encore  plus  clair,  le  fait  que  ce 

(1;  Comparer  l'excellente  revue  du  sujet  par  Bayliss  et 
Starling,  dans  Ergeb.  d.  PhysioL,  5,  190G,  p.  664.  Le  lecteur 
qui  aurait  voulu  voir  ici  une  analyse  des  travaux  de  Pawlow 
et  de  ses  élèves  sur  la  sécrétion  psychique  et  associative 
trouvera  ces  faits  exposés  dans  une  autre  sectibn  de  ce  livre. 
Ces  faits  me  semblent  venir  à  l'appui  du  vitalisme. 

(2)  Il  y  aurait  régulation  métabolique  secondaire  si,  après 
l'extirpation  d'une  glande,  une  autre  glande  dilTérente  exerçait 
la  fonction  de  la  première.  A  peine  connaît-on  «juelques  faits 
douteux  sur  une  suppléance  roncliunneilo  entre  le  thymus 
et  la  thyroïde  De  même,  les  glandes  lymphatiques  aug- 
mentent de  taille  après  l'enlèvement  de  la  rate.  Même  ici,  une 
sorte  de  «  restitution  >.  se  mêle  à  l'adaptation  proprement 
dite. 
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qu'on  appelle  Vimmunité  contre  les  maladies  n'est 
qu'un  cas  particulier  dans  toute  une  classe  nombreuse 
de  phénomènes  biologiques,  dans  lesquels  s'établit 
une  correspondance  adaptative  entre  des  stimuli 
chimiques  anormaux  et  des  réactions  chimiques 
actives  de  la  part  de  l'organisme,  correspondance 
dépassant  de  loin  tout  ce  qu'on  supposait  autrefois 
possible  de  la  part  de  la  régulation  organique. 

La  capacité  d'adaptation  vis-à-vis  des  substances 
toxiques  (1)  inorganiques  est  assez  faible  et  elle  est 
presque  toujours  le  résultat,  non  pas  d'un  processus 
de  régulation  active,,  mais  de  l'action  de  substances 
préexistant  dans  l'organisme  ;  c'est  une  sorte  d'état 
adaptatif  tout  fait  (Angepasstsein),  non  une  adap- 
tation véritable.  C'est  ainsi  que  les  poisons  métal- 
liques, par  exemple,  peuvent  être  transformés  en 
corps  inofîensifs,  en  formant  des  combinaisons  inso- 
lubles avec  l'albumine  ou  avec  l'acide  sulfurique, 
ou  bien  encore  que  des  acides  libres  peuvent  être 
neutralisés,  etc.  C'est  seulement  dans  quelques  cas 
qu'il  y  a  une  vraie  adaptation  a  certaines  substances 
métalliques,  au  sublimé  par  exemple,  et,  à  un 
très  faible  degré^  à  l'arsenic.  Ces  phénomènes  sont, 
sous  certains  rapports,  comparables  à  l'adaptation 
à  des  températures  élevées  anormales.  L'organisme 
qui  a  été  accoutumé  à  recevoir  tout  d'abord  de 
très  petites  quantités  de  sublimé,  par  exemple,  puis 
des  quantités  progressivement  croissantes  deviendra 
finalement   capable    de    résister    à    des    doses    qui 


(1)  Bonne  revue  par  E.  Fromm,  Die  chemischen   Schutz- 
millel  des  Tierkôrpers  bei  Vergiftungen,  Strasboiiijg,  1903. 
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auraient  été  instantanément  mortelles  au  début  (1). 
L'explication  de  cette  immunité  n'est  pas  connue 
dans  tous  les  cas.  Elle  semble  se  rapprocher  de 
celle  de  l'immunité  histogénétique  contre  les  poisons 
organiques. 

La  véritable  adaptation  de  l'organisme  atteint  son 
développement  le  plus  étonnant  dans  la  résistance 
aux  poisons,  animaux  ou  végétaux,  tels  que  ceux  qui 
sont  produits  par  les  bactéries,  par  quelques  plantes 
et  par  les  serpents  venimeux.  La  production  d'  «  anti- 
corps »  dans  les  humeurs  n'est  pas  le  seul  mode  de 
défense  contre  les  substances  toxiques  de  cette  sorte  ; 
l'existence  d'une  immunité  histogénétique  est  hors  de 
doute,  et  MetschnikofT  (2)  était  dans  le  vrai  pour 
une  bonne  part,  quand  il  disait  que  les  cellules  de 
l'organisme  repoussent  elles-mêmes  les  attaques 
des  bactéries  vivantes.  Les  cellules  du  tissu  conjonctif, 
et  aussi  les  leucocytes,  sont  attirées  par  les  bactéries 
comme  par  beaucoup  d'autres  corps  étrangers  ;  elles 
les  absorbent  et  les  tuent.  Ce  phénomène,  appelé  pha- 
gocytose, est  particulièrement  fréquent  chez  les  ani- 
maux inférieurs,  mais  il  contribue  aussi  à  ce  qu'on 
appelle  inllammation  chez  les  animaux  supérieurs  (3). 
Il  y  a  encore  d'autres  procédés  de  défense  contre  les 
parasites,  par  exemple  les  enveloppes  cornées  ou 
calcaires  qui  servent  à  isoler  les  trichines  et  quelques 


(1)  Davenport;  Arch.  Enlw.  Mec  h.,  '2,  1895-90.  et  Hausmann, 
PfliUjer's  Arch.,  113,  1906. 

2)  Leçons  sur  la  palhologie  conijtarée  de  iinfUimmalion. 
Paris,  1902. 

(3)  Voyez  Jacoby,  Immunih'il  und  Disposition^  Wiesbaden, 
1906. 
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espèces  de  bactéries.  Mais  ces  derniers  moyens  sont 
de  faible  importance,  comparativement  à  la  capacité 
adaptative  qu'ont  les  animaux  à  sang  chaud  de 
fabriquer,  dans  leur  sang  et  leur  lymphe,  des  subs- 
tances antitoxiques. 

Il  est  iuipossible  de  dire  ici  (1)  plus  que  quelques 
mots  des  phénomènes  et  de  la  théorie  de  l'immunité 
proprement  dite  qui  s'est  développée  au  point  de 
devenir  presque  une  science  spéciale.  Les  découvertes 
de  ces  dernières  années  ont  montré,  non  seulement 
que  l'organisme  est  capable  de  former  activement, 
pour  se  défendre  contre  les  «  toxines  »  des  bactéries, 
des  serpents  et  de  quelques  plantes,  des  substances 
solubles  appelées  «  antitoxines  »  qui  réagissent  contre 
les  toxines  et  neutralisent  leurs  propriétés  toxiques, 
mais  encore  qu'il  peut  fournir,  contre  tout  corps 
albuminoïde  étranger,  une  réaction  spécifique  qui 
précipite  le  corps  en  question. 

Mais  ce  n'est  pas  tout.  L'  «  immunité  acquise  », 
c'est-à-dire  la  sécurité  de  l'organisme,  établie  pour  un 
temps  à  venir  plus  ou  moins  long,  dépend  de  quelque 
chose  de  plus.  Non  seulement  il  y  a  production  d'un 
corps  nécessaire  à  la  neutralisation  de  la  toxine  ou  à 
la  précipitation  des  substances  étrangères,  mais,  en 
outre,  l'organisme  en  produitp/ws  qu'il  n'est  nécessaire 
dans  le  cas  présent.  C'est  de  cette  surproduction  que 
dépendent  l'immunité  active,  qu'elle  soit  naturelle  ou, 
comme  dans  le  cas  des  vaccinations,  artificielle,  et 

(1)  Les  autres  stades  ou  phases  du  processus  de  l'inflam- 
mation ont  également  été  considérés  comme  des  phénomènes 
d'adaptation  :  par  exemple  la  quantité  accrue  des  fluides 
servirait  à  diluer  les  substances  toxiques. 
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aussi  riiîimunité  passive,  qui  s'obtient  en  transfusant 
à  un  organisme  le  sérum  d'un  autre  organisme  en 
état  d'immunité  active  (1). 

Ce  phénomène,  en  particulier  la  production  de  plus 
d'antitoxine  qu'il  n'est  actuellement  nécessaire,  semble 
rendre  presque  impossible  toute  théorie  purement 
chimique  de  ces  faits.  La  réaction  entre  la  toxine  et 
l'antitoxine,  entre  l'albumine  et  la  précipitine,  est 
bien  de  nature  chimique  :  on  peut  la  produire  in  vitro. 
Mais  il  n'est  nullement  prouvé  que  la  production  de 
l'anticorps  soit  également  de  nature  chimique.  Sans 
doute,  la  théorie  bien  connue  d'Ehrlich  (2),  la  théorie 
des  chaînes  latérales  (Seitenkettentheorie),  a  donné 
une  puissante  impulsion  au  progrès  de  la  science  ; 
mais  cette  théorie,  qu'on  l'accepte  ou  non,  n'est 
assurément  pas  une  véritable  théorie  chimique  :  le 
concept  de  la  «  régénération  »  des  groupes  «  hapto- 
phores  »  est  un  concept  strictement  biologique  (3). 

Et,  en  vérité,  c'est  bien  ici  que  nous  observons  le 
phénomène  biologique  de  l'adaptation  dans  sa  forme 
la  plus  nette.  Les  modifications   les  plus  anormales 

(1  Voyez  Éludes  sur  l'Immunilé,  d'Ehrlich  et  de  ses  collabo- 
rateurs. 

(2)  L'immunité  innée  est  simplement  un  cas  d'  «  adaptivité  » 
et  non  d'adaptation.  En  ce  qui  concerne  la  coagulabililé  du 
sang  il  existe  chez  beaucoup  d'animaux  un  haut  degré  dadap- 
tivilé  s[)écili(iue  yoy.  Léo  Loeb,  Biol.  Bull.  9,  1905). 

(3i  Nous  ne  pouvons  faire  plus  que  mentionner  le  i)roblème 
de  la  localisation  de  la  production  des  anticorps.  En  général, 
il  semble  que  les  anticorps  soient  produits  par  les  cellules 
qui  ont  besoin  d'être  protégées  contre  les  toxines  ;  ce  fail 
rende  dans  la  règle  générale  (pie  toute  compensation  de 
changement  d'état  fonctionnel  provient  île  la  partie  modiliée 
dans  ses  fonctions. 
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se  produisent  dans  l'état  fonctionnel,  et  l'organisme 
est  capable,  en  chaque  cas,  de  compenser  ces  modi- 
fications dans  leurs  plus  minutieux  détails.  Le  pro- 
blème de  la  spécificité  de  la  formation  des  anticorps 
me  semble,  pour  autant  qu'un  profane  en  cette  spé- 
cialité en  peut  juger,  dominer  actuellement  l'ensemble 
de  la  question.  C'est  le  fait  qu'il  y  a  une  correspon- 
dance spécifique  entre  l'excitation  et  la  réaction  qui 
donne  à  l'immunité  une  place  si  importante  parmi  les 
adaptations,  et  cela  qu'on  doive  conserver  l'hypothèse 
de  la  production  d'anticorps  spécifiques,  ou  bien 
qu'on  admette,  avec  quelques  auteurs  récents,  que 
l'anticorps  est  toujours  le  même,  mais  qu'il  réagit 
différemment  suivant  les  conditions  de  milieu.  Dans 
ce  dernier  cas,  ce  serait  le  milieu  qui  serait  régula- 
risé par  l'organisme,  dans  le  but  d'atteindre  à  une 
adaptation  spécifique. 

AUCUNE   CONCLUSION   POSITIVE   NE  DECOULE 
DE   CE   CHAPITRE. 

Avons-nous  mis  en  évidence  une  nouvelle  preuve 
de  l'autonomie  de  la  vie  ? 

Nous  sommes  obligés  de  conclure  négativement. 
Cependant,  je  pense  que  les  faits  précédents  consti- 
tuent beaucoup  d'indices  à  l'appui  de  cette  idée  que 
l'organisme  ne  peut  être  un  pur  mécanisme,  où  cha- 
que adaptation  serait  préfigurée. 

L'immunité,  en  particulier,  paraît  inexplicable 
dans  la  théorie  mécaniste.  Comment,  dans  cette  hy- 
pothèse, s'expliquerait  la  production  du  composé 
chimique  précisément  nécessaire,   de  même   que  la 
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formation  d'une  plus  grande  quantité  de  ce  produit 
qu'il  n'est  rigoureusement  indispensable  ?  Néanmoins, 
nous  ne  pouvons  formuler  l'analyse  de  ces  faits  de 
manière  à  montrer  qu'une  doctrine  mécaniste  de 
l'immunité  serait  réellement  absurde,  et  c'est  pour- 
quoi nous  n'affirmons  pas  avoir  trouvé  ici  une  nou- 
velle preuve  de  l'autonomie  de  la  vie.  Contentons- 
nous  de  dire  que  cette  doctrine  mécaniste  est  extrê- 
mement improbable. 

Maintenant,  nous  pouvons  ajouter  que  toutes  les 
explications  mécaniques  de  la  physiologie  fonction- 
nelle, si  en  vogue  il  y  a  quelque  vingt  ans,  ont  fait 
faillite.  Néanmoins,  nous  ne  sommes  pas  complète- 
ment autorisés  à  dire  (1)  que  dans  l'avenir  on  ne 
trouvera  jamais  aucune  explication  mécanique  des 
fonctions  physiologiques.  Cela  peut  sembler  très 
improbable,  mais  ce  que  nous  désirons  connaître,  ce 
n'est  pas  l'improbabilité,  c'est  l'impossibilité  d'une 
telle  explication. 

On  pourrait  m'objecter  qu'après  avoir  admis  la 
nature  vitaliste  des  phénomènes  de  la  morphogé- 
nèse,  au  moins  en  tant  qu'elle  repose  sur  un  sys- 
tème harmonique  équipotentiel,  il  n'est  plus  besoin 
de  discuter  la  nature  des  phénomènes  qui  alYectent 
ultérieurement  la  forme  ainsi  produite,  et  que  leur 
nature  vitaliste  est  évidente.  C'est  également  mon  avis 
personnel,  mais  la  question  n'est  pas  là.  Avons-nous 
mis  en  relief  une  preuve  du  vitalisme  nouvelle  et  inrlt'- 
pendante,  par  l'étude  des  phénomènes  d'adaptation 


(1)  Ici  encore  je  serais  disposé  à  excepter  de  ces  conclu- 
sions les  découvertes  de  Pawlow.  Voir  p.  310,  note  1. 
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physiologique?  Voilà  ce  qui  nous  intéresse,  et  nous 
devons  répondre  :  non.  La  pure  correspondance 
régulatrice  entre  les  stimuli  et  les  réactions,  même 
adaptatives,  n'est  pas,  par  nature,  opposée  à  une 
explication  purement  mécanique^  du  moins,  tant  que 
les  stimuli  et  les  réactions  seront  simples. 

Dans  notre  analyse  de  la  différenciation,  nous  avons 
constaté  que  certaines  relations  de  position  nous 
ont,  seules,  permis  de  réfuter  par  l'absurde  l'hypothèse 
mécaniste.  Des  relations  analogues  nous  permettront 
dans  le  prochain  chapitre  d'établir  une  nouvelle 
preuve  du  vitalisme. 

Avec  ce  chapitre,  nous  terminons  l'étude  de  la 
régulation  organique  par  rapport  à  la  morphogénèse 
et  au  métabolisme.  Mais  notre  analyse  serait  incom- 
plète, si  nous  ne  disions  quelques  mots  de  deux 
points  négatifs  qui  seront  approfondis  plus  tard. 

QUELQUES   REMARQUES   SUR  LES   LIMITES 
DE   LA   RÉGULARILITÉ. 

Si  nous  faisons  abstraction  des  expériences  de 
Pawlow  sur  la  «  sécrétion  psychique  »,  on  n'a  jamais 
trouvé  dans  l'organisme,  aussi  bien  dans  les  cas  de 
régulation  morphogénique  que  dans  les  adaptations 
du  type  physiologique,  rien  qui  ressemble  à  une 
((  expérience  ».  Rien  ne  «  va  mieux  »  la  seconde  fois 
que  la  première  (1)  ;  ou  bien  ce  qui  arrive  est  complet 
dès  l'instant  qu'il  apparaît,  ou  bien  il  ne  se  produit 

(1)  Les  quelques  cas  de  phénomènes  morphogéniques 
décrits  par  moi-même  chez  les  Hydraires  sont  trop  isolés  pour 
constituer  plus  qu'un  problème  [Avch.  EnU  ch.,  5^18)  Me,  7. 
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rien  du  tout.  Telle  est  la  première  de  nos  conclusions 
négatives  sur  les  régulations.  La  seconde  se  rapporte 
à  l'expression  employée  ci-dessus  «  ou  bien  il  ne  se 
produit  rien  du  tout  ».  Il  y  a  évidemment  des  limites  à 
la  régulabilité.  L'adaptation  ne  peut  se  faire  pour 
toutes  les  modifications  possibles.  La  maladie  et  la 
mort  n'existeraient  pas  dans  le  cas  contraire;  de  même, 
la  restitution  n'est  pas  possible  dans  tous  les  cas  où 
elle  serait  utile.  On  sait  que  l'homme  peut  guérir  de 
ses  blessures,  mais  qu'il  est  complètement  dépourvu 
de  toute  faculté  de  régénération.  Les  animaux  infé- 
rieurs eux-mêmes  sont  souvent  dépourvus  de  cette 
propriété,  tels  par  exemple  les  Cténophores  et  les 
Nématodes.  Il  n'y  a  aucune  correspondance  entre  les 
facultés  régénératives  d'un  animal  et  la  place  qu'il 
occupe  dans  la  systématique.  Il  n'est  pas  impossible, 
d'ailleurs,  que  les  particularités  qui  conditionnent 
l'existence  de  la  faculté  de  régénération,  suivant  les 
espèces,  puissent  être  précisées.  Mais  actuellement 
nous  ne  savons  absolument  rien  sur  ce  sujet  (1). 

Il  en  est  de  même  en  ce  qni  concerne  les  découvertes  de 
Pearl,  sur  Ceralophijllum  [Carnegie  Insl.  Wash.  PiibL,  n°  58, 
1907)  ;  et  de  Zeleny,  sur  les  Méduses  [Journ.  exp.  ZooL,  5, 
1907).  Pawlow  a  découvert  que  la  composition  diastasique  du 
suc  pancréatique  des  chiens  s'adapte  progressivement  à  la 
composition  spécifique  de  la  nourriture  ^viande  ou  pain  et 
lait  .  Ces  cas  peuvent  probablement  rentrer  dans  la  pure 
adaptation  fonctionnelle  des  cellules  des  glandes  digestives, 
si  toutefois  les  faits  annoncés  supportent  la  critique  (Voy. 
Bayliss  et  Starling,  Ergeb.  Phys.,  5,  1906,  p.  G82). 

(1)  Diverses  expériences  «pii  ont  été  faites  à  la  ><  Biologische 
Versuchsanstalt  »  de  Vienne  ont  montré  que  beaucoup  d'ani- 
maux à  qui  cette  propriété  avait  été  refusée  par  les  zoolo- 
gistes sont  capables  de  restitution  au  moins  jusqu'à  un 
certain  degré. 
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Toutefois,  les  exemples  négatifs,  même  multipliés, 
ne  prouvent  rien  contre  ce  qui  a  été  positivement 
observé. 

Notre  analyse,  en  tant  qu'elle  porte  sur  l'existence 
de  régulations,  n'est  pas  plus  ébranlée  par  les  cas  où 
il  n'y  a  pas  de  régulation,  que  les  études  optiques  ne 
sont  compromises  par  cette  limitation  qu'elles  ne 
peuvent  pas  être  effectuées  dans  une  complète  obs- 
curité. 


IV.  —  L'HEREDITE 


SECONDE  PREUVE  DE  L'AUTONOMIE 
DE  LA  VIE. 


«  Tous  les  organismes  possèdent  la  faculté  de 
reproduire  leur  forme  initiale.  » 

C'est  en  ces  termes  qu'Alexandre  Gôtle  a  défini, 
le  mieux  possible  à  ce  qu'il  me  semble,  le  fait  de 
l'hérédité.  Si  la  forme  initiale,  avec  tout  ce  qu'elle 
comporte  d'essentiel,  est  reproduite,  il  s'ensuit  que, 
dans  les  mêmes  circonstances,  elle  se  comportera  de 
la  même  manière  et  donnera  les  mêmes  résultats  que 
dans  la  génération  précédente. 

Par  le  fait  de  l'hérédité,  la  vie  est  un  phénomène 
rythmique,  c'est-à-dire  un  phénomène  ou  mieux  un 
enchaînement  de  phénomènes  dont  les  anneaux  réap- 
paraissent à  intervalles  constants,  si  les  conditions 
extérieures  ne  changent  pas. 


LA   CONTINUITE  MATERIELLE  DANS   L  HEREDITE. 

Gustav  Jaeger  émit,  le  premier,  l'hypothèse,  ([ui  fut 
transformée  en  théorie  complète  par  Weismann. 
que  l'hérédité  repose  sur  une  continuité  matérielle. 
Prise  dans  son  sens  littéral,  celte  aflirmation  est  évi- 
dente en  elle-même,  car,  comme  la  vie  se  manifeste 
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dans  certains  corps,  par  conséquent  dans  de  la  ma- 
tière, et  comme  le  développement  de  tous  les  êtres 
vivants  se  fait  à  partir  d'une  certaine  portion  de  la 
substance  des  parents,  il  s'ensuit  qu'en  un  sens  il  y  a 
une  sorte  de  continuité  matérielle  dans  la  vie. 

Ainsi,  la  théorie  de  la  continuité  du  plasma  germi- 
natif  serait  vraie,  même  si  les  cellules  reproductrices 
étaient  formées  aux  dépens  d'une  partie  quelconque 
de  l'organisme.  En  fait,  ce  n'est  pas  le  cas,  comme 
nous  le  savons.  Les  cellules  germinatives  se  déve- 
loppent seulement  en  certains  points  déterminés  de 
l'organisme  (au  moins  dans  les  organismes  supé- 
rieurs), et  c'est  ce  fait  qui  donne  à  la  théorie  de  la 
continuité  du  plasma  germinatif  sa  signification 
propre  et  particulière.  D'après  cette  théorie,  il  y  a, 
pendant  l'ontogenèse,  certaines  lignées  cellulaires 
spécifiques  dans  lesquelles  la  continuité  du  plasma 
germinatifn'estjamais  interrompue  et  qui,  en  d'autres 
termes,  conduisent  d'un  œuf  à  l'autre,  tandis  que 
toutes  les  autres  lignées  cellulaires  aboutissent  à 
des  ((  cellules  somatiques  »  destinées  à  mourir. 
Tout  cela  est  un  fait  établi  par  l'embryologie  descrip- 
tive, mais  rien  de  plus.  Nous  savons  déjà,  à  la  suite  de 
notre  étude  analytique  et  expérimentale  de  la  morpho- 
génèse,  que  Weismann  lui-même  a  dû  ajouter  nombre 
d'hypothèses  complémentaires  à  sa  théorie  originelle 
pour  la  mettre  d'accord  avec  tous  les  faits  de  régéné- 
ration proprement  dite,  et  avec  ceux  de  reproduction 
végétative  chez  les  plantes  et  chez  quelques  animaux. 
Nous  avons  également  vu  que  les  faits  nouvellement 
découverts  nécessitaient  encore  d'autres  appendices  à 
la  théorie  originale.   Quoi  qu'il  en  soit,  je  considère 
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comme  très  imporlant  que  le  fait  de  la  continuité 
matérielle,  considérée  comme  une  des  bases  de  l'hé- 
rédité, ait  été  nettement  établi,  encore  que  la  forme 
spéciale  de  la  théorie,  telle  qu'elle  est  soutenue  par 
Weismann  dans  la  doctrine  de  la  continuité  du 
germe  (Keimbahnen),  ne  puisse  soutenir  l'épreuve 
des  faits. 

Une  importante  question  se  pose  maintenant  : 
quelle  est  la  substance  qui  est  transmise  de  généra- 
tion en  génération  comme  la  base  de  l'hérédité  ? 
Weismann,  comme  nous  le  savons,  la  considère 
comme  une  structure  très  compliquée,  dont  une  partie 
constitue  par  sa  désintégration  la  raison  fondamen- 
tale du  développement  individuel.  Nous  avons  réfuté, 
au  moyen  de  nombreux  faits,  la  dernière  partie  de 
cette  affirmation  ;  mais  la  première  partie  pourrait 
naturellement  être  vraie  malgré  cela.  Pour  le  moment, 
aucune  considération  a  priori  ne  nous  permet  de 
dire  quoi  que  ce  soit  pour  ou  contre  cette  importante 
question  de  la  nature  de  la  substance  dont  la  conti- 
nuité est  en  quelque  sorte  évidente  et  c'est  pourquoi 
nous  repoitons  la  réponse  à  la  fin  de  notre  discus- 
sion analytique. 


sur  certaines  theories  qui  tendent  a  comparer 
l'hérédité  a  la  mémoiiu:. 

Nous  devons  d'aboid  examiner  ((uelques  autres 
vues  théoriques  (pii  ont  élé  émises  au  sujet  de  l'héré- 
dité. Dès  bSTl),  le  j)hysiologisle  Ilering  comparai! 
l'hériHlilé  à   la   méinoiic,  siipposanl    rexislciUM*  (riim,' 
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sorte  de  souvenir  de  toutes  les  vicissitudes  éprouvées 
par  une  espèce,  dans  le  cours  de  ses  générations  ; 
plusieurs  auteurs  allemands,  particulièrement  Semon, 
ont  pris  plus  tard  cette  hypothèse  comme  base  de 
spéculations  plus  détaillées. 

La  lecture  du  mémoire  de  Hering  (1)  ou  celle  du 
livre  de  Semon  (2)  ne  permet  pas  de  définir  claire- 
ment ce  qu'on  doit  entendre  ici  par  le  mot  «  mé- 
moire »,  qui  d'ailleurs,  «suivant  les  vues  psycholo- 
giques des  divers  auteurs,  pourrait  désigner  des  choses 
bien  différentes.  Un  «  paralléliste  »  utilisera  le  mot 
«  mémoire  »  comme  une  sorte  de  terme  collectif, 
pour  désigner  l'effet  résultant  de  beaucoup  de  phé- 
nomènes mécaniques  simples,  dans  la  mesure,  tout  au 
moins,  où  la  face  matérielle  du  parallélisme  est  ici  en 
jeu.  Mais,  si  nous  admettons  la  théorie  de  l'interac- 
tion psycho-physique,  le  psychisme  sera  considéré 
comme  un  facteur  primaire,  et  il  en  sera  de  même  de 
la  mémoire.  Et,  nous  venons  de  le  dire,  le  sens  exact 
dans  lequel  nos  auteurs  emploient  le  mot  «  mémoire  » 
n'est  pas  du  tout  déterminé,  de  telle  sorte  que  le 
point  le  plus  essentiel  de  la  question  qui  nous  occupe 
reste  douteux. 

Un  autre  côté  de  la  théorie  de  l'hérédité  de  Hering 
et  Semon  apparaît  beaucoup  plus  clairement.  L'héré- 
dité hypothétique  des  caractères  acquis  constitue  la 
supposition  fondamentale  de  cette  théorie.  Il  serait 
difficile   de   comprendre   l'avantage   qu'on   retirerait 

(1)  Ueber  das  Gedachlnis  als  allgemeine  Funclion  der  orga- 
nischen  Malerie,  Wien,  1870.  Nouvelle  édition  dans  Klassiker 
d.  exakl.  Wiss.^  Lei[)zig,  Engelmann. 

(2)  Die  Mneme,  Leipzig,  1904.  2e  édit.  1909. 
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de  l'emploi  de  ce  mot  ambigu  de  mémoire,  s'il  n'ap- 
puyait sur  ce  fait  hypothétique  que  les  organismes 
possédant  la  faculté  de  se  «  souvenir  »  de  ce  qui  leur 
est  arrivé  ou  de  ce  qu'ils  ont  fait,  et  d'en  profiter 
dans  la  génération  suivante.  Le  zoologiste  Pauly 
a  très  clairement  exposé  cette  idée. 

Comme  nous  aurons  bientôt  l'occasion  de  nous 
occuper  de  cette  question  si  discutée  de  l'hérédité  des 
caractères  acquis,  nous  nous  bornerons  à  dire  quel- 
ques mots  de  la  «  théorie  de  la  mémoire  »  considérée 
comme  une  «  explication  »  de  l'hérédité.  La  théorie 
postule,  sans  l'avouer  ou  à  demi  inconsciemment,  que 
tous  les  processus  élémentaires  de  la  morphogénèse 
résuitent,soit  d'adaptations  morphologiques  devenues 
nécessaires  à  la  génération  précédente,  soit  de  «  va- 
riations »  accidentelles,  soit  enfin  de  quelque  autre 
espèce  de  variations  apparues  une  fois  dans  la  lignée 
ancestrale.  Ce  postulat  se  confond  avec  ce  qu'on 
appelle  généralement  la  théorie  de  la  descendance, 
sous  toutes  ses  formes.  Cette  théorie  nous  occupera 
phis  lard;  actuellement,  nous  analyserons  seulement 
la  théorie  de  la  «  mémoire  »  considérée  comme  théo- 
rie de  l'hérédité.  Considérer  la  mémoire  comme  le 
fondemenl  de  l'hérédité  (en  entendant  «  mémoire  » 
en  un  sens  qui  convienne  à  n'importe  (|uel  système 
psychologique),  revient  nécessairement  à  admettre 
que  toute  spécificité  de  structure  ou  de  fonction  a 
toujours  eu  pour  origine  une  variation  accidentelle 
ou  une  adaptation.  Le  |)hysiologiste  américain  .len- 
nings  n'a  |)as  hésité  à  défendre  ces  idées,  et  beau- 
coup d'autres  auteurs  semblent  s'orienter  dans  la 
même  voie. 
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Une  telle  affirmation  n'est  certainement  pas  exacte. 

Elle  ne  peut  être  exacte,  car  il  y  a  beaucoup  de 
phénomènes,  notamment  tous  ceux  qui  intéressent 
la  ((  restitution  »,  et  qui  se  produisent  d'une  manière 
absolument  parfaite  dès  la  première  fois.  Ces  pro- 
cessus, pour  la  seule  raison  de  leur  perfection 
originelle,  ne  peuvent  être  dus  ni  à  1'  «  appren- 
tissage »  d'une  adaptation,  ni  à  une  variation 
accidentelle.  Plus  tard,  nous  utiliserons  le  même 
argument  pour  réfuter  diverses  théories  évolutives. 
IL  n'en  est  pas  moins  intéressant  de  constater  qu'en 
combattant  l'hérédité-mémoire  et  plus  tard  certaines 
théories  de  la  descendance,  nous  ne  nous  attaquerons 
point  à  r  «  adaptation  »  ou  à  la  variation,  mais  au 
caractère  accidentel,  c'est-à-dire  à  la  non-finalité, 
qu'on  leur  attribue. 

Ainsi  donc,  le  mot  «  mémoire  »  ne  peut  être  appli- 
qué à  l'hérédité  que  par  une  métaphore.  Nous  ne 
repoussons  pas  la  possibilité  de  fhérédité  des  carac- 
tères acquis,  comme  nous  le  verrons  plus  tard  (à  de 
tels  faits  on  pourrait  peut-être  appliquer  le  mot  de 
«  mémoire  »  dans  son  sens  réel),  mais  nous  savons 
qu'il  y  a  quelque  chose  dans  l'hérédité  qui  n'a  pas  de 
rapport  avec  ce  qu'on  appelle  «  mémoire  »  en  psy- 
chologie. La  perfection  qui  se  'manifeste  d'emblée 
dans  les  phénomènes  anormaux  prouve  qu'un  certain 
«  savoir  »  est  transmis,  si  on  peut  s'exprimer  ainsi, 
qu'il  ne  s'agit  pas  là  de  «  souvenirs  »  accumulés. 
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LE   SYSTEME   EgUIPOTENTIEL   COMPLEXE 
ET   SON   RÔLE   DANS  l'hÉRÉDITÉ. 

Jusqu'ici,  nous  n'avons  acquis  que  des  résultats 
négatifs.  Analysons  les  faits  sur  lesquels  repose  Thé- 
rédité,  au  lieu  de  poser,  dès  le  début,  des  hypolhèses 
qui  prétendent  constituer  des  explications  complètes. 

Peut-être  obtiendrons-nous  quelques  résultats 
limités,  mais  certains,  au  moyen  d'une  analyse  s'éle- 
vant  des  faits  à  la  théorie  au  lieu  de  descendre  de  la 
théorie  aux  faits  (1). 

Notre  étude  des  restitutions  morphogénétiques  nous 
a  montré  qu'il  existe,  en  dehors  du  système  équipo- 
tentiel  harmonique,  un  autre  type  très  différent  de 
système  morphogénétique  qui  peut  aussi  être  la  base 
de  processus  de  restitution.  Dans  le  système  harmo- 
nique équipotentiel,  les  actes  morphogénétiques 
accomplis  par  chaque  élément  particulier,  dans  chaque 
cas  donné,  sont  des  actes  particuliers,  et  la  réunion 
de  tous  ces  actes  particuliers  constitue  l'ensemble 
harmonique.  Dans  l'autre  type  de  système  équipo- 
tentiel, chaque  élément  particulier  peut  fournir  nu 
acte  d'ensemble  complexe,  c'est-à-dire  un  acte  qui 
consiste  en  une  diversité  dans  l'espace  et  dans  le 
temps,  et  dans  chaque  cas  donné,  tel  ou  loi  élément 
simple  fournit  réellement  un  de  ces  îictes  d'ensemble. 
C'est  pounjuoi  nous  avons  nommé  ces  systèmes 
éfjiiipotentiels  complexes . 

Le  cambium  des  Phanérogames  peut  être  regardé 

1)  Driesch,  Die  Organ.  negiil.,  IDOI. 
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coininc  le  véritable  type  du  système  équipotentiel 
complexe  à  l'égard  de  la  restitution. 

Il  se  développe,  dans  nos  arbres,  sous  la  forme  d'un 
tube  creux  disposé  entre  la  couche  cellulaire  interne 
et  la  couche  cellulaire  externe  de  la  tige.  Quand  les 
circonstances  le  commandent,  une  branche  ou  une 
racine  peut  se  développer  aux  dépens  de  chacune  des 
cellules  qui  le  constituent.  Nous  pourrions  naturelle- 
ment considérer  le  cambium  comme  un  système  du 
type  complexe,  même  si  chacun  de  ses  éléments  pou- 
vait donner  seulement  soit  une  branche,  soit  une 
racine.  En  fait,  un  seul  et  même  élément  peut  donner 
naissance  à  ces  deux  organes  ;  et,  ce  qui,  dans  chaque 
cas,  doit  se  développer,  dépend  uniquement  de  la 
position  relative  de  Télément  dans  le  fragment  de 
rameau  isolé.  Ici,  nous  avons  affaire  à  un  état  de 
choses  que  nous  rencontrerons  de  nouveau  dans 
l'étude  de  la  génération  chez  les  animaux.  Chacun 
des  éléments  du  système  peut  être  considéré  comme 
contenant  les  puissances  d'un  «  tout  idéal  »,  bien 
que  ce  tout  idéal  ne  puisse  jamais  être  réalisé, par 
chacun  de  ces  éléments  dans  son  entière  plénitude  (1). 

Dans  beaucoup  d'autres  cas  de  régénération  adven- 


(I)  Le  «  tout  idéal  »  est  également  à  considérer,  quand 
quelque  ébauche  donnée,  celle  d'une  branche  par  exemple, 
est  obligée  de  donner  naissance  à  une  racine,  comme  le  fait 
a  été  observé  dans  certaines  plantes.  Ce  cas,  comme  beau- 
coup d'autres,  de  ce  (ju'on  pourrait  appeler  l'hétérotypie 
compensatrice,  s'interprète  au  mieux  au  moyen  du  concept 
de  la  «  puissance  prospective  ».  Ce  serait  faire  erreur  que  de 
parler  ici  de  métamorphose.  Je  suis,  sur  ce  point,  pleinement 
d'accord  avec  Krasan.  Voyez  aussi  p.  497,  note  1,  et  mon 
Organ.  ReguL,  pp.  77,  78.  • 
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tice  chez  les  végétaux,  il  n'esl  pas  indispensable  de 
recourir  ainsi  à  un  «  tout  idéal  ».  Toutes  les  cellules 
de  l'épiderme  des  feuilles  de  Bégonia,  au  moins  celles 
qui  se  trouvent  le  long  des  nervures,  sont  capables 
de  développer  une  plante  complète  avec  toutes  ses 
parties  essentielles  (1).  Vochting  a  montré  que  presque 
toutes  les  cellules  des  Hépatiques  sont  capables  de 
développer  une  plante  entière  ;  c'est  aussi  le  cas  dans 
beaucoup  d'Algues. 

Dans  le  règne  animal,  des  exemples  de  nos  sys- 
tèmes nous  sont  ofTerls  principalement  et  presque 
uniquement  parmi  les  phénomènes  de  régénération 
proprement  dite.  La  restitution  adventice  est  d'une 
importance  secondaire  chez  les  animaux  (par  rapport 
à  ce  qu'elle  est  chez  les  végétaux),  encore  qu'on  en 
trouve  un  exemple  dans  la  restitution  du  cristallin 
des  N'crtébrés,  aux  dépens  de  l'iris,  et  qu'on  en  observe 
quelques  cas  liés  à  la  régénération  proprement  dite  (2). 
Si  nous  étudions  la  régénération  d'une  jambe  du 
Triton  vulgaire  nous  constatons  qu'elle  peut  se  pro- 
duire au  niveau  de  n'importe  quelle  section,  car 
l'amputation  peut  être  faite  à  n'importe  qmd  r»iveau. 


{V  Winklera  découvert  ce  fait  inij)orlant  que  les  bourgeons 
adventils  l'oruiés  sur  les  feuilles  peuvent  se  dével()p[>er  aux 
dépens  d'une  ou  de  plusieurs  cellules  épidenniques.  C'est  là 
un  fait  très  important  en  ce  qui  conceiiie  la  disliihution  des 
«  puissances  ». 

(•2  La  «(  ré<^énération  >  du  cerveau  des  Annélides,  par 
exemple,  serait  beaucoup  plus  correctement  rej^ardée  comme 
•  me  formation  adventice  que  comme  une  régénération  pro- 
prement dite.  Le  nouveau  cerveau  est,  en  elTet,  formé  aux 
dépens  de  l'ecloderme  et  à  une  certaine  distance  du  niveau 
<le  la  blessure. 
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Nous  pouvons  dire  que  Tensemble  de  toutes  les  sec- 
tions transversales  possibles  forme  un  système  mor- 
phogénétique complexe,  car  chacune  d'elle  est 
capable  de  donner  naissance  à  un  organe  complexe, 
à  savoir  le  pied  et  une  partie  de  la  jambe.  Ce  système 
peut-il  être  considéré  comme  équipotentiel  ?  Au 
premier  abord,  il  ne  semble  pas  être  équipotentiel 
puisque  chacune  des  sections  doit  former  un  tout 
différent  ;  mais,  si  nous  admettons  par  hypothèse 
que  l'ébauche  (Anlage)  qui  se  forme  au  niveau  de  la 
blessure  est  semblable  dans  tous  les  cas  et  que  c'est 
l'état  réel  de  l'organisation  qui  détermine,  dans 
chaque  cas,  le  résultat  auquel  cette  ébauche  doit 
atteindre  (1),  nous  pouvons  dire  que  la  série  des  sec- 
tions transversales  de  la  jambe  d'un  triton  constitue 
un  système  morphogénétique  du  type  équipotentiel 
complexe  pouvant  déterminer  des  régulations  secon- 
daires de  la  forme. 

Toutes  ces  difficultés  s'évanouissent  si  nous  consi- 
dérons le  cas  des  animaux  chez  lesquels  la  régéné- 
ration est  possible  dans  deux  directions  différentes. 
Tels  sontf  par  exemple,  beaucoup  d'Annélides  ou 
encore  la  Clavellina.  La  moitié  antérieure  d'un 
de  ces   animaux,  coupé   en    deux,    donne   naissance 

(1)  Une  théorie  analytique  complète  de  la  régénération  a 
été  dévelop[)ée  ailleurs  [Org.  BeguL,  p.  44,  etc.).  Je  me  bor- 
nerai à  mentionner  que  beaucoup  de  problèmes  très  diffé- 
rents ont  été  envisagés  dans  cette  théorie,  notamment  la 
formation  de  V  «  Anlage  »  et  sa  différenciation.  Le  premier 
renferme  la  question,  non  seulement  des  potentiels  du  corps 
en  régénération,  mais  encore  de  ceux  de  1'  «  Anlage  »  lui- 
même.  Le  second  se  rapporte  à  Tordre  caractéristique  des 
divers  actes  de  la  régénération.  » 


i 


l'hérédité  185 

à  une  moitié  postérieure;  de  même,  la  moitié  pos- 
térieure forme  une  moitié  antérieure.  De  nouveau 
nous  rencontrons  ici  la  notion  du  lonl  idéal.  Chaque 
section  du  corps  peut  être  considérée  comme  renfer- 
mant les  puissances  nécessaires  à  la  production  du 
tout,  bien  que  ce  tout  ne  soit  jamais  réalisé  que 
par  l'addition  de  deux  organisations  partielles.  L'ap- 
plication à  ce  système  du  nom  d'  «  équipotentiel  com- 
plexe »  nous  semble  complètement  justifiée  :  en  effet, 
chaque  section  du  corps  peut  développer  le  même 
ensemble  complexe  ou,  si  on  préfère  s'exprimer  ainsi, 
préparer  une  ébauche  complexe  aux  dépens  de  laquelle 
le  tout  complexe  se  dévelopf)e. 

Il  est  fréquent  de  voir,  dans  la  science,  des  circons- 
tances étranges  et  anormales  mettre  en  évidence  des 
choses  qu'on  aurait  pu  observer  partout.  N'est-ce 
pas  précisément  le  cas  ici  ?  Dans  le  but  d'étudier  les 
systèmes  équipotentiels  complexes,  nous  nous  adres- 
sons aux  phénomènes  de  la  régénération  et  de  la  res- 
titution en  général.  Et  cependant  il  y  a  une  sorte  de 
système  équipotentiel  complexe  dans  le  corps  de 
loid  être  vivant,  un  système  dont  l'existence  est 
évidente. 

Le  système  des  cellules  reproductrices,  aul rement 
dit  l'organe  de  la  reproduction,  constitue  le  type  le 
plus  net  qui  existe  d'un  système  équipotentiel  com- 
plexe. L  ovaire  de  l'oursin,  par  exemple,  est  un  sys- 
tème morphoiiénétique  dont  chaque  élément  est 
également  capable  de  fournir  le  même  acte  morpho- 
génétique complexe  :  la  production  de  l'individu  tout 
entier. 
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seconde  preuve  de  l  autonomie  de  la  vie. 
l'entéléchie  considérée  comme  la  base  de  l'hérédité. 

Après  avoir  établi,  dans  un  précédent  chapitre,  le 
concept  du  système  équipotentiel  harmonique,  nous 
avons  étudié  la  différenciation  de  ce  système  et  en 
particulier  le  problème  de  la  localisation  de  toutes 
les  différenciations.  Notre  nouveau  concept  du  sys- 
tème équipotentiel  complexe  nous  amène  à  une  autre 
sorte  d'analyse.  Nous  devons  nous  attacher  à  l'ori- 
gine, à  la  genèse  de  nos  systèmes  complexes. 

Si  nous  passons  en  revue  la  série  des  processus 
ontogénétiques,  nous  pouvons  ramener  chaque  sys- 
tème complexe  à  un  petit  groupe  de  cellules  et  ce 
petit  groupe  lui-même  à  une  seule  cellule.  Ainsi, 
chez  les  végétaux,  le  cambium  provient  d'une  sorte 
d'ébauche  primitive  qui  se  forme  à  une  période 
très  reculée  du  développement.  De  même,  l'ovaire 
des  animaux  est  le  résultat  du  développement 
d'un  groupe  de  quelques  cellules  qui  constituent  la 
première  ébauche  visible  des  organes  reproducteurs. 
Finalement,  une  seule  cellule  constituera  l'œuf  pri- 
mordial. L'ensemble  du  cambium  est  ainsi  le  résultat 
d'un  grand  nombre  de  divisions  cellulaires  consécu- 
tives d'une  cellule  unique  dont  il  dérive.  11  en  est  de 
même  de  l'ovaire.  La  cellule-œuf  primordiale  a  subi 
une  longue  série  de  divisions  consécutives,  dont  tous 
les  œufs  du  nouvel  individu  sont  le  résultat  définitif. 

Comment  donc  comprendre  un  tel  phénomène  ? 

A  priori,  on  pourrait  supposer  que  le  développe- 
ment qui    se  produit   à  partir  d'un  œuf  a  «sa  raison 
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dans  une  sorte  de  macliine  extrêmement  compliquée, 
machine  dont  les  parties  sont  difTérenciées  suivant 
les  trois  dimensions  de  l'espace,  tout  comme  l'orga- 
nisme qui  en  résulte. 

Mais  une  telle  théorie  —  abstraction  faite  des 
données  expérimentales  qui  la  contredisent  —  peut- 
elle  tenir  devant  le  seul  fait  qu'il  se  produit  une 
genèse  de  ce  système  équipotentiel  complexe  auquel 
notre  œuf  appartient  ?  Peut-on  imaginer  qu'une  ma- 
chine très  complexe  à  structure  différenciée  suivant 
les  trois  dimensions  de  l'espace  soit  divisée  plusieurs 
centaines  de  fois  et  cependant  reste  entièrement  la 
même  ?  On  pourrait  me  répondre  que,  pendant  la 
période  des  divisions  cellulaires,  il  n'existe  pas 
encore  de  semblable  machine  et  que  cette  dernière  ne 
s'établit  qu'après  que  toutes  les  divisions  sont  termi- 
nées. Soit  î  Mais  alors  qu'est-ce  qui  donne  naissance 
dans  les  cellules  définitives  de  nos  systèmes,,  c'est- 
à-dire  dans  les  œufs,  à  celte  machine  ?  Une  autre 
machine  peut-être  —  une  telle  réponse  ne  nous  avan- 
cerait guère  —  ou  bien  cette  entéléchie  dont  nous 
avons  déjà  parlé  ?  —  Alors  il  nous  faul  recourir  à 
notre  première  preuve  du  vilalisme  et  attribuer  à 
Tentéléchie  la  construction  de  cette  machine  hypo- 
thétique dont  on  a   admis   l'existence    dans  chaque 

(IHlf. 

11  me  semble  plus  simple,  et  pour  ainsi  dire  plus 
naturel,  de  ne  ne  pas  recourir  à  noire  pivmière  preuve 
de  l'aulouomie  de  la  vie,  pour  sauvegarder  dans  ce 
nouveau  domaine  la  «  théorie  mécanique  »,  mais 
plutôt  de  considérer  simplement  les  faits,  tels  »|u'ils 
s'olTrent  d'eux -mômes  à  l'analyse. 
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En  opérant  ainsi,  nous  sommes  conduits  à  tirer  de 
notre  analyse  de  la  genèse  des  systèmes  du  iype  équi- 
potentlel  complexe,  une  seconde  preuve  de  l'auto- 
nomie de  la  vie.  Nous  pensons  que  c'est  une  pure 
absurdité  de  supposer  qu'une  machine  compliquée, 
d'une  structure  différenciée  suivant  les  trois  dimen- 
sions de  l'espace,  peut  être  divisée  maintes  et  maintes 
fois  et  rester  cependant  toujours  la  même  :  c'est 
pourquoi  aucune  machine,  quelle  quelle  soit,  ne  peut 
être  le  point  de  départ  du  développement  et  la  base 
de  l'hérédité. 

C'est  le  concept  d'entéléchie  qui  s'impose  ici 
encore.  L'entéléchie  est  le  véritable  fondement  de 
l'hérédité.  Le  développement  individuel  de  la 
nouvelle  génération  ne  peut  pas  dépendre  d'une 
machine,  mais  elle  dépend  d'un  agent  naturel 
élémentaire. 


SIGNIFICATION   DE  LA   CONTINUIl^  MATERIELLE 
DANS   l'hérédité. 

Quelle  est  alors  la  signification  de  la  continuité 
matérielle  dans  l'hérédité  ?  N'est-ce  pas  une  notion 
contradictoire  avec  celle  de  l'entéléchie  considérée 
comme  base  de  l'hérédité  ?  11  n'y  a  aucune  contra- 
diction à  prétendre  que  l'hérédité  est  assurée  à  la 
fois  d'un  côté  par  une  continuité  matérielle,  de  l'autre 
par  l'entéléchie.  La  continuité  matérielle  est  un  fait, 
et  d'autre  part,  nous  espérons,  avoir  nettement 
démontré  que  l'existence  de  notre  entéléchie  est 
aussi  un  fait  indéniable.  Mais  quelle  est  1^  significa- 
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lion  de  la  coexistence  clans  l'hérédité  de  l'entéléchie 
et  d'une  continuité  matérielle  ? 

L'entéléchie  a  dirigé  la  niorphogénèse  de  la  géné- 
ration, point  de  départ  de  l'hérédité,  et  elle  dirigera 
la  niorphogénèse  de  la  génération  suivante  ;  l'entélé- 
chie détermine  l'être  de  l'œuf  et  elle  détermine  aussi 
la  morphogénèse  qui  dérive  de  l'œuf.  Actuellement, 
l'entéléchie  n'est  pour  nous  à  peine  plus  qu'un  mot 
qui  désigne  ce  qu'il  y  a  d'autonome  et  d'irréductible 
dans  V ordre  qui  préside  à  la  niorphogénèse,  dans 
l'une  et  l'autre  génération.  Mais  la  continuité  maté- 
rielle ne  pourrait-elle  avoir  pour  raison  de  fournir  les 
éléments  matériels  qui  doivent  être  ordonnés  ?  C'est 
sur  cette  donnée  qu'on  peut  unir  l'entéléchie  et  la 
continuité  matérielle  comme  base  de  l'hérédité.  N'y 
aurait-il  pas  certains  «  moyens  »  (Mittel)  de  la  nior- 
phogénèse qui  seraient  transmis  de  génération  en 
génération,  toujours  sous  le  contrôle  de  l'entéléchie, 
et  qui  nécessiteraient  ainsi  la  continuité  de  la  matière 
dans  l'hérédité  ? 


LES    RESULTATS    DE    L  ETUDE    EXPERIMEM  \LK 
DE    l'hérédité. 

Les  découvertes  de  ces  dernières  années  ont  sem- 
blé montrer  que  certains  moyens  matériels  })articu- 
liers  constituent  les  conditions  les  plus  nécessaires  de 
l'hérédité  en  général. 

Il  est  à  peine  nécessaire  de  rappeler  que  les  pre- 
mières recherches  concrèt(\s  sur  l'hérédilé  (c'esl-à-dire 
la  comparaison  statistique  des  caractères  spécili<|ncs 
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dans  la- série  des  générations)  sont  dues  à  Galton.  On 
sait  également  que,  malgré  les  inestimables  services 
de  Galton,  ce  fut  seulement  en  1900  qu'un  des  prin- 
cipes les  plus  essentiels  de  l'hérédité  fut  mis  en 
lumière,  à  la  fois  et  indépendamment,  par  de  Vries, 
Correns  et  Tschermak.  Ce  principe  avait  d'ailleurs 
déjà  été  découvert  et  établi  avec  la  plus  grande  netteté, 
dès  1865,  par  le  moine  augustin  Gregor  Mendel  (1), 
dont  les  travaux  étaient  tombés  dans  l'oubli. 

La  «  loi  de  Mendel  »  est  établie  sur  des  expé- 
riences intéressant  les  hybrides,  c'est-à-dire  les 
descendants  de  parents  appartenant  à  deux  espèces, 
ou,  au  moins,  à  deux  variétés  différentes.  Elle  se 
rapporte,  non  pas  aux  caractères  de  la  génération 
qui  suit  immédiatement  l'hybridation,  ou,  comme 
nous  pouvons  l'appeler,  de  la  première  génération 
d'hybrides^  mais  aux  caractères  des  produits  du  croi- 
sement de  ces  hybrides  entre  eux.  De  fait,  dans 
beaucoup  de  cas,  aussi  bien  chez  les  animaux  que 
chez  les  végétaux,  la  «  seconde  »  génération  (celle 
qui  est  issue  des  hybrides)  se  compose  d'individus 
de  trois  types  différents  :  le  type  hybride  lui-même  (2), 
et  les  deux  types  purs  des  grands-parents.  Quand  les 
individus  de  la  seconde  génération  se  partagent  ainsi 
en  trois  types,  on  dit  que  les  hybrides  sont  dissociés. 
De  cette  dissociation,  d'une  part,  d'un  certain  rapport 

(1)  Nouvelle  édition  dans  le  Klassiker  d.  exakl.  Wiss. 
Leipzig,  Engelmann.  Voyez  aussi  Bateson,  MendeVs  Principles 
of  Heredily,  Cambridge,  1902. 

(2)  Pour  plus  de  simplicité,  je  ne  parlerai  pas  ici  de  l'hy- 
bridation dans  laquelle  l'un  des  caractères  est  «  récessif  »  et 
l'autre  est  dominant,  mais  seulement  de  ceux  où  il  y  a  mélange 
véritable  des  caractères  maternel  et  paternel. 
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entre  le  nombre  des  individus  de  chaque  type  dans  la 
seconde  génération,  d'autre  part,  découlent  des  consé- 
quences importantes.  Les  individus  dissociés,  croi- 
sés entre  eux,  donnent  toujours  des  produits  purs; 
désormais,  il  n'y  aura  plus  ni  dissociation  ni  autre 
changement.  Les  cellules  germinalives  des  individus 
dissociés  peuvent  donc  être  considérées  comme 
piirefi,  aussi  pures  que  celles  des  grands-parents. 
Mais  cela  signifie  que  la  u  pureté  »  des  cellules  ger- 
minalives a  été  préservée  malgré  leur  passage  dans 
une  génération  «  impure  »  d'hybrides  ;  il  suit  de  là 
c{ue  l'union  des  caractères  dans  les  hybrides  doit 
avoir  été  assez  lâche  pour  permettre  la  dissociation. 
C'est  ainsi  que  les  cellules  germinatives,  produites 
par  les  hybrides  mendéliens,  peuvent  être  hypothé- 
tiquement  considérées  comme  pures  (1). 

Nous  n'avons  pas  encore  considéré  un  résultat  de 
toutes  les  expériences  d  hybridation  qui  semble,  si  on 
l'associe  avec  celui  de  la  pureté  du  germe,  avoir  une 
importance  prépondérante  au  point  dr  vue  de  la 
théorie  de  l'hérédité.  La  loi  de  Mendel  se  rapporte 
toujours  à  un  caractère  individuel  de  l'espèce  et  de 
la  variété  en  expérience.  Si  elle  intéresse  plusieurs 
caractères,  elle  se  rapporte  alors  à  chacun  d'eux  sépa- 
rément; la  règle  s'applique  à  chacun  sans  corrélation 
avec  les  autres. 


(1)  Cette  hypottièse  fut  d'abord  suggérée  par  Snllou;  elle 
est  acluelleuienl  admise  par  les  mendéliens  orthodoxes.  En 
réalité,  les  choses  sont  sans  doute  un  peu  plus  comj)li(juées, 
comme  semblent  le  montrer  (juelques  laits  relatifs  aux 
caractères. 

Voyez  pour  plus  de  détails:  Morgan,  Expcrimcnlal  Zoologij. 
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Nous  ne  pouvons  étudier  ici  ce  fait  important  de 
rindépendance  héréditaire  des  caractères  simples 
d'une  espèce,  qui  concourt  à  la  formation  de  races 
nouvelles  par  suite  d'un  mélange  anormal  de  ces 
caractères.  Retenons  seulement  ce  fait  pour  ses  con- 
séquences théoriques  ;  nous  échapperions  diffici- 
lement à  cette  conséquence  que  l'indépendance 
héréditaire  des  caractères,  jointe  à  ce  fait  de  la 
pureté  des  cellules  germinatives  dans  les  hybrides  les 
plus  simples,  démontre  qu'il  y  a  dans  l'hérédité  une 
transmission  de  «  quelque  chose  »,  de  «choses  »  indi- 
viduelles (einzeln)  et  indépendantes,  en  relation 
respective  avec  les  caractères  individuels  de  l'adulte. 

Avec  Bateson,  nous  pouvons  donner  à  ces  agents 
ou  à  ces  unités  le  nom  d'allélomorphes,  ce  qui  ne 
signifie  pas,  d'ailleurs,  que  les  unités  simples  et 
séparées  qui  entrent  en  jeu  dans  l'hérédité  se  corres- 
pondent dans  des  espèces  très  rapprochées  quoique 
différentes. 

Et  c'est  ainsi  que  nous  avons  une  indication  de  ce 
que  peut  être  la  continuité  matérielle  de  l'hérédité, 
quoique  nos  agents  simples  et  indépendants  ou  nos 
unités  ou  nos  allélomorphes  ne  soient  en  eux-mêmes 
pas  beaucoup  plus  qu'un  inconnu  décoré  d'un  nom 
particulier.  Ce  n'en  est  pas  moins  quelque  chose. 

En  dehors  des  recherches  sur  l'application  de  la 
règle  de  Mendel,  et  sur  ses  exceptions  dans  la  seconde 
génération  hybride,  il  y  a  une  autre  série  de  recher- 
ches, récemment  inaugurée  par  Herbst  et  qui  porte 
sur  la  «  première  »  génération.  Les  hybrides  eux- 
mêmes  ont  été  étudiés  dans  le  but  de  déterminer 
l'inlluence    des   conditions    de    développement,    tant 
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internes  qu'externes,  sur  le  type  même  de  l'iiybride 
simple.  Les  découvertes  faites  dans  cette  voie  nous 
permettront  quelque  jour  de  nous  faire  une  meilleure 
idée  de  la  nature  intime  des  «unités»  héréditaires  et 
peut-être  aussi  du  facteur  régulateur  et  dominant  de 
la  morphogénèse. 

Partant  de  la  découverte  de  Vernon,  que  les  hybri- 
des d'oursins  sont  de  type  variable  avec  les  saisons, 
Herbst  (1)  put  montrer  que  les  différences  entre  les 
hybrides,  comparées  à  leurs  progéniteurs  mule  et 
femelle,  sont  certainement  dues  en  partie  à  l'action  de 
la  température.  Mais  il  n'y  en  a  pas  moins  un  autre 
facteur  en  jeu,  que  Herbst  parvint  à  découvrir  en 
changeant  les  conditions  morphogénétiques  internes. 
En  fécondant  des  œufs  de  Sphaerechiniis  arrivés  au 
premier  stade  de  la  parthénogenèse  artificielle,  au 
moyen  de  spermatozoïdes  d^ Echinas,  il  put  provo- 
quer presque  complètement  l'apparition  du  type 
maternel,  tandis  que,  dans  les  conditions  habituelles, 
les  hybrides  d  Echinas  ei  de,  S phaer échinas  se  rap- 
prochent plus  de  l'organisation  paternelle  que  de  la 
maternelle. 

Ce  que  ces  découvertes  mettent  tout  d'abord  en 
évidence,  c'est  l'importance,  en  dépit  de  toutes  les 
«  unités  »,  d'un  facteur  d'ordre  et  de  régulation.  (Jue 


(1)  Arch.  Enlw.-Mecli.  21,  11,  '24  et  27,  19()G/09.  Cf.  Doiicas- 
ter,  Phil.  Transi.  Roij.  Soc.  London.  l.  100,  1903.  I/iiifliuMice 
(les  tenipéralures  sur  les  hybrides  n'est  pas  hmjoiii  s  absolu- 
ment pure,  en  ce  sens  que  les  formes  maternel lo  et  pater- 
nelle peuvent  aussi  recevoir  celte  inHuence.  Toutefois  on 
peut  parler  d'une  influence  de  la  température  sur  les  liybritlcs 
comme  tels,  au  moins  pour  rorhiins  points. 

li 
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les  caractères  paternels  prédominent,  ou  que  ce 
soient  les  caractères  plus  compliqués  de  la  mère, 
l'organisme  n'en  constitue  pas  moins  un  toal  ;  en 
d'autres  termes,  tous  les  «  caractères  »  qui  consis- 
tent en  des  relations  spatiales  des  parties  n'ont  rien 
à  faire  avec  les  «  unités  »  ou  les  «  allélomorphes  »  ; 
ces  «  unités  »  ne  peuvent  être  que  des  «  moyens  » 
nécessaires,  des  matériaux  qui  doivent  être  ordonnés. 
Herbst  a  une  tendance  à  considérer  les  unités  mor- 
pliogènes  et  indépendantes  comme  des  substances 
chimiques  spécifiques  qui  s'unissent  ensemble  pen- 
dant la  conjugaison  nucléaire,  en  formant  un  composé 
chimique  instable.  De  la  conslitution  de  ce  composé 
dépendrait  la  pureté  ou  la  non-pureté  des  cellules 
germiiiatives  des  hybrides. 

Quant  à  la  question  si  discutée  du  rôle  du  noyau 
dans  l'hérédité,  il  faut  avouer  que  la  plupart  des 
recherches,  faites  jusqu'à  présent  sur  ce  point,  ont  été 
purement  descriptives  et  n'apportent  aucun  secours 
à  l'analyse  scientifique  des  faits.  Du  reste,  après  les 
deux  démonstrations  que  nous  avons  données  du 
vitalisme,  il  n'y  a  plus  lieu  de  se  demander  lequel, 
du  protoplasma  ou  du  noyau,  est  le  mécanisme  qui 
suffirait  à  expliquer  l'hérédité,  car  aucune  espèce  de 
machine  en  général  ne  peut  être  la  raison  dernière 
des  phénomènes  de  la  vie.  La  seule  question  qui 
puisse  se  poser  est  celle-ci  :  Dans  quelle  partie  de  la 
cellule  germinative  se  trouvent  localisés  ces  «  moyens  » 
de  la  morphogénèse,  dont  l'existence  est  manifestée 
par  la  continuité  matérielle  au  cours  des  générations 
comme  par  les  observations  sur  les  hybrides  ? 

Le  fait  que  le  spermatozoïde  est  constitué  surtout 
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par  de  la  substance  nucléaire,  et  que  riiérédité  se 
manifeste  aussi  bien  du  côté  paternel  que  du  côté 
maternel,  semble  indiquer  que  le  rôle  prépondérant 
doit  être  attribué  au  noyau.  Néanmoins  le  protoplasma 
peut  avoir  aussi  un  rôle  à  jouer. 

Godlewski  est  parvenu  à  féconder  un  fiagment 
purement  protoplasmique  d'un  œuf  d'oursin  avec  le 
spermatozoïde  d'Ecbinoderme  appartenant  à  un 
groupe  différent;  le  type  obtenu  était  alors  purement 
maternel.  D'où  il  suit  que  le  protoplasma  a  sa  part 
dans  l'hérédité.  Mais  les  éludes  de  Ilerbst  sur  les 
larves  d'hybrides  ont  établi  que  le  noyau  joue  aussi 
un  rôle  important.  Ces  études  sont  même  les  seules 
qui  aient  réellement  démontré  ce  point. 

En  définitive,  nos  connaissances  sur  l'organisation 
interne  de  la  cellule  vivante  sont  si  réduites  et  encore 
si  superficielles  qu'il  est  impossible  actuellement  de 
départager  le  rôle  du  noyau  et  celui  du  protoplasma 
dans  l'hérédité.  La  découverte  de  Gruber,  que  les 
Protozoaires  ne  peuvent  se  régénérer  que  s'ils  con- 
tiennent un  fragment  de  noyau,  semble  prouver 
l'importance  morphogénétique  du  noyau.  Mais  ces  faits 
s'ex[)liqueraient  aussi  bien,  si  l'on  admettait  avec 
Lœb  et  R.  S.  Lillie  que  le  noyau  est  le  centre  d'oxy- 
dation de  la  cellule.  Si  l'on  extirpe  le  co^ur  à  un 
Vertébré,  cet  animal  ne  digère  plus,  et  pouilaul  le 
Cfpur  n'rst  pas  un  orii^ane  ditî^eslif  ! 


VAHIATION    ET    MUTATION. 

L'hérédité,  avons-nous  dit,  consiste  dans  ce  fait  que 
tout  organisme  est    en  (Mal   de  renouveler  son    |)oinl 
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de  départ,  et  que  ce  point  de  départ  donne  toujours 
naissance  à  un  développement  identique. 

Si  cette  définition  était  entièrement  correcte,  tous 
les  organismes  issus  d'une  même  souche  devraient 
toujours  et  partout  être  absolument  semblables. 
Cependant,  il  n'en  est  pas  ainsi  ;  et  ce  fait  qui  consti- 
tue en  réalité  la  seule  base  de  la  théorie  de  la 
descendance,  nous  force  aussi  à  modifier  légèrement 
notre  définition  de  l'hérédité,  qui  n'était  qu'une  sorte 
d'approximation  de  la  vérité,  suffisante  pour  la  dis- 
cussion analytique. 

Tout  d'abord,  les  conditions  qui  entourent  les 
stades  initiaux  de  la  morphogénèse  ne  sont  pas 
entièrement  constantes  sous  tous  les  rapports,  ou 
plutôt,  pour  éliminer  toutes  les  complications  résul- 
tant de  la  reproduction  sexuelle  ou  amphimixie, 
suivant  l'expression  de  Weismann,  les  descendants 
d'une  femelle  parthénogénétique  donnée  ne  sont  pas 
tous  identiques,  bien  que  les  germes  dont  ils  pro- 
viennent puissent  être  pleinement  identiques. 

Il  est  bien  connu  que  les  individus  de  chaque  géné- 
ration «  varient  »  ;  c'est  en  Angleterre  que  la  varia- 
tion individuelle  ou  fluctuante  a  été  le  plus  soigneu- 
sement étudiée  par  les  méthodes  statistiques.  Galton 
et  Weldon  ont  été  les  premiers  à  exploiter  ce  champ 
d'études.  En  fait,  si  l'on  admet  que  cette  espèce  de 
variation  est  la  conséquence  d'une  variation  dans  les 
conditions  —  au  sens  le  plus  général  de  ce  mot  —  on 
se  rencontrera  avec  l'opinion  presque  universellement 
admise  par  les  biologistes  qui  ont  étudié  cette  ques- 
tion. La  variation  fluctuante  est  maintenant  consi- 
dérée comme  la  conséquence  de  variations  dans  la 
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nutrition.  La  contingence  de  l'une  est  le  résultat  de 
la  contingence  de  l'autre  ;  la  loi  du  hasard  est  la  même 
pour  toutes  deux,  à  savoir  une  loi  générale  du  calcul 
des  probabilités.  Dans  cette  manière  de  voir,  la 
variation  fluctuante  constitue  naturellement  moins 
une  exception  qu'une  addition  à  l'hérédité  pure  et 
simple. 

Mais,  il  y  a  une  autre  restriction  nécessaire  à  notre 
définition  de  l'hérédité.  Le  slade  initial  lui-môme 
d'un  organisme  n'est  pas  toujours  absolument 
identique  au  stade  initial  de  ses  parents  :  Bateson  et 
de  Vries  furent  les  premiers  à  étudier  systématique- 
ment ces  véritables  exceptions  à  la  loi  de  l'hérédité, 
ces  variations  discontinues.  De  Vries,  comme  on  le 
sait,  leur  a  donné  le  nom  de  mutations.  Les  faits 
actuellement  bien  connus  sur  ce  sujet  doivent  être 
considérés  comme  d'une  très  grande  valeur  théorique, 
non  pas  tant  pour  le  présent  que  pour  l'avenir,  car 
ils  constituent,  comme  nous  le  verrons  plus  loin, 
la  seule  véritable  base  de  toutes  les  théories  de  la 
descendance.  Actuellement,  nous  connaissons  les 
mutations  chez  (juelques  animaux  ou  végétaux  domes- 
tiques ;  mais  nous  ne  pouvons  rien  dire  de  plus 
général    sur    leur  loi   ou    leur  signification   (1). 


(1)  H.  de  Vries,  Species  and  Varieties  :  Iheir  Origin  by 
Mulalion,  London,  1905.  Une  brève  revue  de  la  théorie  de  la 
mutation  est  donnée  par  France  dans  Zeilsch.  f.  d.  Ausbau 
d.  Hnliuickt'lufïf/slehre,  1,  1907.  On  sait  que  .\.  (laulier  et 
Koi'sciiinsky  ont  développé  des  idées  analoi^ues  avant  les 
auteurs  dont  les  noms  sont  cilés  dans  le  texte. 
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CONCLUSIONS  DE  LA  PREMIERE  PARTIE 

Nous  terminons  ici  la  première  partie  de  nos 
études,  celle  qui  a  été  entièrement  consacrée  à 
l'étude  de  la  morphogénèse  de  V individu;  y  compris 
le  fonctionnement  de  la  forme  individuelle  adulte. 
Dans  la  seconde  partie  que  nous  abordons  mainte- 
nant, nous  nous  attaquerons  au  problème  de  la 
diversité  des  formes  individuelles,  à  la  morphologie 
systématique.  La  fin  de  notre  chapitre  sur  l'hérédité 
nous  a  amenés  en  quelque  sorte  à  l'entrée  de  ce  nou- 
veau domaine  de  la  science. 

La  conclusion  essentielle  de  nos  précédentes 
études  a  été  la  preuve  de  l'autonomie  des  phénomènes 
vitaux,  au  moins  en  quelques  points  de  la  morpho- 
génèse individuelle  et  probablement  dans  tous.  Le 
point  de  départ  de  la  morphogénèse  ne  peut  pas  être 
une  machine,  pas  plus  que  celui  du  processus  de  la 
différenciation,  dans  tous  les  cas  où  il  est  fondé  sur 
un  système  du  type  équipotentiel  harmonique. 

Il  ne  peut  y  avoir  dans  la  cellule  aucune  espèce  de 
mécanisme  dont  proviendrait  l'individu,  parce  que 
cette  cellule  (y  compris  à  la  fois  le  protoplasma  et  le 
noyau)  a  subi  une  longue  série  de  divisions  et  parce 
qu'une  machine  ne  peut  être  divisée  tout  en  restant 
elle-même.  D'autre  part,  aucune  espèce  de  machine  ne 
peut  rendre  raison  d'un  système  harmonique  avec  ses 
nombreuses  cellules  et  ses  nombreux  noyaux,  parce 
que  le  développement   de  ce  système  n'en  est  pas 
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moins  normal,  même  si  l'on  déplace  ses  parties  ou  si 
l'on  en  supprime  n'importe  quelle  portion  :  dans  des 
cas  semblables,  une  machine  ne  pourrait  jamais  rester 
identique  à  elle-même. 

Notre  discussion  analytique  nous  a  donc  conduit 
à  une  doctrine  vitaliste.  Il  s'ensuit  que  nous  ne 
pouvons  accepter  le  nom  que  Willielm  Roux  donne 
à  l'étude  analytique  de  la  forme  individuelle  et  de 
son  développement  :  Enlwickliingsmechanik  ou 
«  mécanique  du  développeuient  »,  titre  qui  pourrait 
d'ailleurs  être  transformé  en  celui  de  «  Mécanique  de 
la  Morphogénèse  »,  pour  comprendre  non  seulement 
le  développement  normal,  mais  encore  la  régénération 
et  l'adaptation. 

Toutefois,  nous  ne  pouvons  appeler  «  mécanique  » 
ce  qui  est  précisément  étranger  et  opposé  à  toute 
explication  mécaniste. 

Si  peu  importants  que  soient  les  mots,  mieux  vaut 
donc  employer  celui  de  «  Physiologie  de  la  forme  ». 
C'est  l'étude  de  ce  domaine  scientifique  (jue  nous 
achevons  avec  le  présent  chapitre. 

Répétons  encore  une  fois  que  nos  deux  preuves  de 
l'autonomie  de  la  vie  se  fondent  sur  une  analyse 
rigoureuse  de  certains  faits  concernant  la  (lislr-ihulion 
des  puissances  morphogénéliques  et  sur  rien 
d'autre.  Ce  n'est  pas  tel  ou  tel  fait  considéré  en 
gros  qui  nous  a  permis  de  déuiontrer  \c  («  vitalisme  », 
c'est  la  discussion  analyti(|ue  :  T  de  U\  dilJ'i'rencialion 
des  systèmes  équipotentiels  harmoniques  ;  2**  de  la 
genèse  des  systèmes  écpiipotentiels  complexes.  Celte 
remarque  a  une  importance  logique  considérable. 
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SYSTÉMATIQUE    ET    HISTOIRE 


I.  —  LES  PRINCIPES  DE  LA  SYSTÉMATIQUE 

SYSTÉMATIQUE    RATIONNELLE. 

Toute  systématique,  pour  mériter  d'être  appelée 
rationnelle,  doit  être  fondée  sur  un  concept  ou  sur 
un  jugement  à  l'aide  duquel  un  ensemble  complet  de 
dissemblances  spécifiques  est  rendu  intelligible  ;  en 
d'autres  termes,  tout  système  qui  prétend  être 
rationnel  doit  nous  donner  une  clef  qui  nous  mette 
en  état  de  comprendre  soit  que  les  dissemblances  de 
telle  ou  telle  nature  ne  peuvent  exister  qu'en  un  cer- 
tain nombre  déterminé,  soit  que  ces  dissemblances 
peuvent  bien  exister  en  nombre  indéfini,  mais  qu'alors 
elles  sont  soumises,  en  ce  qui  concerne  leurs  caracté- 
ristiques, à  une  certaine  loi  déterminée. 

La  stéréométrie,  qui  démontre  que  cinq  corps  régu- 
liers seulement  sont  possibles,  et  qui  nous  instruit 
en  môme  temps  de  la  nature  géométrique  de  ces  corps, 
nous  offre  un  exemple  de  ce  que  doit  être  un  système 
rationnel. 'Un  autre  exemple  est  la  théorie  des  sections 
coniques.  Si  Ton  discute  l'équation  générale  du  second 
degré  à  deux  inconnues  et  qu'on  étudie,  çn  faisant 
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varier  une  constante,  toutes  les  formes  possibles  que 
cette  équation  peut  revêtir,  on  voit  que  cinq  types 
seulement  de  sections  coniques  sont  possibles  :  la 
ligne  droite,  le  cercle,  l'ellipse,  l'hyperbole  et  la 
parabole. 

La  physique  et  la  chimie  ne  possèdent  pas  encore 
jusqu'à  présent  de  système  rationnel  complet;  toute- 
fois on  a  pu  établir,  pour  diverses  branches  de  ces 
sciences,  des  systèmes  qui  se  rapprochent  du  type 
idéal.  Le  type  chimique  des  alcools  saturés  monova- 
lents par  exemple,  est  fourni  par  la  formule 
Cn  Hoq  -f-  OH  ;  et  cette  formule  n'exprime  pas  seule- 
ment la  loi  de  composition  qui  régit  tous  les  alcools 
possibles,  elle  nous  donne  aussi  (car  nous  savons 
empiriquement  suivant  quelle  loi  n  est  en  relation 
quantitative  avec  le  degré  des  diverses  propriétés 
I)hysiques)  une  notion  d'ensemble  sur  la  somme  des 
propriétés  nécessairement  présentées  par  tout  alcool 
primaire  qu'on  pourra  découvrir  dans  l'avenir.  Mais 
la  chimie  systématique  poursuit  des  fins  encore  plus 
élevées. 

On  sait  qu'après  la  découverte  de  ce  qu'on  appelle 
la  loi  périodique  des  éléments  nous  pouvons  espérer 
d'avoir  un  jour  l'intelligence  des  relations  qui  unis- 
sent toutes  les  propriétés  physiques  et  chimiques 
d'un  élément  avec  la  plus  importante  de  ses  cons- 
tantes, le  poids  atomique;  et  il  semble  qu'il  soit 
justement  réservé  au  temps  présent  do  réunir,  avec 
l'aide  de  la  théorie  des  électrons,  et  sur  la  base  de  la 
loi  périodique,  tous  les  élémenls  en  un  système 
vraiment  fondamental. 

Un   semblable  système  nous   apprendrait  cpiil  m* 
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peut  y  avoir  que  tant  d'éléments,  et  pas  plus,  et  qu'il 
ne  peut  exister  que  des  éléments  de  telle  et  telle 
nature  déterminée. 

En  cristallographie  on  a,  à  l'aide  de  certaines  hypo- 
thèses, atteint  un  but  analogue,  et  la  systématique 
nous  renseigne  ici  sur  le  nombre  limité  et  sur  les 
caractères  déterminés  des  formes  possibles  de  la 
symétrie  cristalline. 

11  n'est  pas  difficile  d'arriver  à  la  conception  du 
type  logique  général  de  tout  système  rationnel;  et  la 
logique  n'a  pas  besoin  pour  cela  de  recourir  à 
l'exemple  des  sciences  concrètes  ou  de  la  géométrie. 
Une  systématique  rationnelle  est  toujours  possible 
dès  qu'existe  un  concept  ou  un  jugement  fondamen- 
tal qui  porte  en  soi-même  un  principe  de  subdivision, 
ou,  en  d'autres  termes,  qui  conduirait  à  des  contra- 
dictions, si  la  subdivision,  requise  par  lui,  était  opérée 
autrement  que  d'une  certaine  manière  déterminée. 

Gomme  on  l'aperçoit  facilement,  le  «  genre  » 
comprend  ici  toutes  ses  u  espèces»,  de  telle  manière 
que  toutes  les  particularités  des  espèces  sont  données 
précisément  dans  les  propriétés  du  genre,  sous  une 
forme,  il  est  vrai,  plus  générale  et  encore  non  spéci- 
fiée. Le  genre  est  donc  ici  plus  riche  en  compré- 
hension et  plus  riche  en  extension  que  l'espèce; 
il  faut,  au  reste,  ajouter  que  sa  richesse  en  com- 
préhension n'est  en  quelque  sorte  que  latente  ;  mais 
elle  peut  se  développer  d'elle-même  sans  avoir  besoin 
d'une  aide  externe. 

Dans  tous  les  autres  cas,  les  genres  et  les  espèces 
ne  pouvant  se  constituer  dans  leurs  rapports  récipro- 
ques qu'à  Taide  d'une  abstraction  empirique,  et  par 
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là-même  ne  pouvant  jamais  atleindre  la  rationalité, 
le  genre  est,  comme  l'enseigne  la  logique  classique, 
plus  riche  en  extension,  mais  plus  pauvre  en  compré- 
hension que  l'espèce.  Là,  les  espèces  ne  se  tirent  pas 
du  genre  par  un  développement  immanent  de  pro- 
priétés latentes,  mais  elles  se  forment  simplement 
par  l'addition  au  concept  qui  exprime  le  genre  d'un 
certain  nombre  de  notes  caractéristiques;  et  il  est 
impossible  de  déduire  du  genre  le  nombre  ou  les 
particularités  des  espèces.  En  ce  cas,  une  simple 
«  classification  »  est  seule  possible,  si  toutefois  nous 
voulons  réserver  l'honorable  nom  de  «systématique» 
à  une  division  véritablement  rationnelle  ;  une  classi- 
fication, c'est-à-dire  un  simple  catalogue  utile  à 
l'orientation  pratique,  mais  à  rien  de  plus.  C'est  de 
cette  manière  que  nous  pouvons  classer  toutes  les 
espèces  de  tables  ou  de  chapeaux. 


SYSTEMATIQUE    BIOLOGIQUE. 

Revenons  maintenant  de  notre  digression  logique 
à  notre  thème  pro[)reinent  biologi([ue  ;  ici  nous  de- 
vons malheureusement  déclarer,  dès  le  début,  que 
pour  le  moment  la  systémali(|ue  biologique  corres- 
pond exactement  au  second  de  nos  deux  types  de 
subdivision  :  c'est  une  pure  classiiicalion,  elle  nous 
fournil  un  catalogue,  rien  de  plus. 

Cette  aflirmation,  ([ui  nest  que  renonciation  d'un 
fait,  n'implique  naturellement  pas  le  moindre  re- 
proche (Mivers  les  hommes  éminents  qui  ont  créé 
la   classilication   des    animaux    et  des    plantes.    Car 
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il  faut  bien,  tout  de  même  posséder  un  tel  cata- 
logue, et  le  catalogue  des  organismes  s'est,  de 
fait,  considérablement  amélioré  au  cours  des  progrès 
de  la  biologie  empirique  et  descriptive.  Une  classi- 
fication s'améliore  d'autant  plus  qu'elle  devient  plus 
«  naturelle  »,  ou  que  tous  les  divers  caractères  qu'on 
peut  choisir  comme  principes  de  subdivision  condui- 
sent à  des  résultats  plus  concordants.  Et,  effective- 
ment, à  ce  point  de  vue,  la  classification  des  orga- 
nismes a  fait  de  grands  progrès.  Le  système  «naturel  » 
a  atteint  une  telle  perfection,  que  deux  êtres  qui  appa- 
raissent comme  parents  à  un  point  de  vue  sont  aussi 
parents  à  presque  tous  les  autres  points  de  vue  pos- 
sibles, ou,  du  moins,  à  ceux  qui  correspondent  aux 
caractéristiques  les  plus  importantes.  On  a  vraiment 
pesé  et  proportionné  les  divers  principes  de  subdi- 
vision possibles  et  par  là  on  a  atteint  en  un  certain 
sens  des  résultats  définitifs. 

Toutefois,  nous  ne  connaissons  absolument  pas  la 
raison  d'être  propre  et  essentielle  du  système  des 
organismes  et  nous  ne  sommes  nullement  en  état  de 
dire  que  précisément  ces  familles,  ces  classes,  ces 
ordres  doivent  seuls  exister,  et  pas  d'autres,  et  que 
les  êtres  qui  les  composent  doivent  nécessairement 
être  faits  comme  ils  sont  faits.  Y  arriverons-nous 
jamais,  ou  bien  la  systématique  doit-elle  toujours 
rester  une  classification  empirique?  Nous  ne  pouvons 
pas  répondre  aujourd'hui  à  cette  question;  si  nous  le 
pouvions,  nous  aurions  déjà  la  solution  du  problème 
auquel  elle  se  rapporte. 

Le  concept  de  ce  qu'on  appelle  le  ><  type  »,  dû  prin- 
•cipalement  à  Cuvier  et  à  Goethe,  est  un  des^  résultats 
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les  plus  importants  que  la  classification  biologique 
nous  ait  fournis  jusqu'à  présent.  A  peine  plus  impor- 
tante est  la  découverte  de  la  «  corrélation  des  par- 
tics  »,  c'est-à-dire  d'une  sorte  de  liaison  nécessaire  et 
non  immédiatement  causale.  Radl  semble  être  le  seul 
auteur  moderne  qui  ait  clairement  vu  ce  point. 

L'harmonie  que  nous  découvrons  dans  le  dévelop- 
pement rentre  dans  cette  loi  de  la  corrélation  ;  et,  en 
approfondissant  analytiquement  le  concept  bien  fondé 
de  Tentéléchie,  base  ultime  de  l'organisation,  on 
arrive  à  concevoir  d'une  manière  satisfaisante  quel 
est  le  sens  de  cette  liaison  non  causale  mais  néces- 
saire^ que  nous  trouvons  dans  le  concept  du  «  type  » 
et  de  la  «  corrélation  des  parties  ». 

Le  type  est  une  certaine  manière  irréductible  dont 
les  différentes  parties  d'un  être  sont  réciproquement 
disposées;  la  corrélation,  elle,  a  affaire  avec  ce  qu'on 
peut  désigner  comme  l'empreinte  ou  l'influence  réci- 
proque et  réellement  existante  des  parties  les  unes 
sur  les  autres,  et  avec  la  manière  dont  se  produit 
cette  empreinte,  le  degré  auquel  atteint  cette  in- 
flucnce.  Tous  les  ruminants,  par  exem|)le,  sont  des 
bisulces,  et  ce  qu'on  appelle  les  formules  denlaires 
est  caractéristique  pour  tous  les  groupes  de  Mammi- 
fères. De  telles  relations  soiil  naturellement  empi- 
riques et  ont  leurs  limites;  mais  il  est  très  impor- 
tant qu'elles  soient  possibles  en  général. 

Ça  été  le  résultat  j)riiK'ipal  de  l'embryologie  com- 
parée de  montrer  cpir  le  type  comme  tel  s'exprinn» 
plus  clairement  dans  les  stades  embryonnaires  (|ue 
dans  les  formes  adultes  et  que,  par  suite,  les  stades 
embryonnaires  des  dilTérents  groupes  se  resseinblonl 
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plus  que  les  stades  adultes  :  là  est  tout  le  vrai  de  la 
prétendue  «  loi^  biogénétique  fondamentale  »  de 
Haeckel.  Mais  les  différences  spécifiques,  malgré 
cette  plus  grande  ressemblance,  ne  manquent  point, 
néanmoins,  dès  les  stades  embryonnaires. 

Nous  avons  nommé  cette  partie  de  la  science  qui 
s'occupe  des  dissemblances  présentées  par  les  êtres, 
et  non  pas  de  ce  qu'il  y  a  de  commuji  entre  eux, 
systématique,  ou  bien,  au  cas  où  elle  n'est  point 
rationnelle,  classification.  En  ce  sens  large  du  mot, 
la  systématique  ne  doit  naturellement  pas  être  con- 
fondue avec  ce  qu'on  appelle  ainsi  couramment,  c'est- 
à-dire  avec  la  subdivision  en  catégories  infimes  des 
derniers  et  des  plus  petits  groupes  du  système  biolo- 
gique, laquelle  se  fonde  sur  des  caractéristiques  de 
forme,  en  général  purement  extérieures.  Notre  systé- 
matique est  une  des  deux  parties  principales  de  la 
biologie;  l'anatomie  comparée  et  l'embryologie  com- 
parée en  constituent  les  méthodes;  car  il  faut  appuyer 
fortement  sur  ce  point  que  ces  dernières  disciplines 
sont  seulement  des  méthodes  et  nullement  des  sciences 
indépendantes. 


IL  —  LA  THEORIE  DE  LA  DESCENDANCE 


GENERALITES. 

A  l'heure  actuelle,  il  est  généralement  admis  que 
l'état  présent  des  organismes  est  le  résultat  de  leur 
histoire.  Que  signifie  celte  proposition  ?  Sur  quels 
fondements  reposc-t-elle?  Comment  la  syslémalique 
se  comporte-t-elle  à  l'égard  de  l'histoire?  En  arrivant 
à  CCS  questions  et  à  ces  discussions,  nous  abordons 
la  théorie  de  la  descendance. 

La  théorie  de  la  descendance  est  l'assertion  hypo- 
thétique que  les  organismes,  malgré  leurs  dilTé- 
rences,  sont  liés  les  uns  aux  autres  par  une  j)arenté 
généalogique.  Le  problème  de  leur  origine  <(  mono- 
phylétique  »  ou  «  polyphyléticjue  »  est  une  question 
de  second  ordre  par  rajiport  au  problème  de  huir 
parenté  en  général. 

Il  est  deux  groupes  ditTérenls  de  lails.  <[iii  ont 
conduit  à  la  pensée  d'une  descendance  commune; 
aucun  de  ces  groupes  ne  nous  impose  cette  conclu- 
sion, mais  tous  deux  considérés  ensemble  la  rendent 
très  vraisemblable. 

Le  premier  groupe  de  faits  est  tiré  de  l'étude  de  \i\ 
distribution  géographicpie  des  animaux  et  des  plantes, 
comme  aussi  de  la  j)aléonl()logie.  En  ce  cpii  concerne 
la  géographie,  il  me  semble  (|ue  les  enseignements, 
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apportés  par  Tétude  de  la  faune  et  de  la  flore  des 
groupes  insulaires,  méritent  d'être  discutés  en  pre- 
mière ligne.  Si  sur  chacune  des  différentes  îles  A^ 
B,  C,  D,  qui  forment  ensemble  un  groupe,  les 
espèces  d'un  certain  genre  d'animaux  ou  de  plantes 
sont  différentes  à  un  certain  point  de  vue,  et  si  elles 
sont  différentes,  aussi,  des  espèces  qui  vivent  sur  le 
continent  le  plus  voisin  (duquel,  comme  la  géologie 
nous  l'apprend,  ces  îles  se  sont,  un  jour,  séparées), 
tandis  que  d'un  autre  côté,  sur  le  continent,  aucune 
variation  n'existe  dans  les  espèces  au  point  de  vue 
considéré,  et  cela  pour  de  vastes  étendues  de  pays, 
alors,  sans  aucun  doute,  il  est  avantageux,  pour 
éclaircir  un  fait,  sans  cela  incompréhensible,  de 
supposer  que  toutes  ces  diverses  espèces  ont  une 
origine  commune.  Il  en  va  de  même  pour  la  paléon- 
tologie. Dans  les  couches  géologiques  qui  forment 
une  série  continue,  on  trouve  une  suite  d'animaux 
qui  sont,  il  est  vrai,  typiques  et  spécifiques  pour 
chaque  couche  particulière,  mais  qui  toutefois  forment 
une  série  tout  comme  les  couches.  Est-ce  que  ce  fait 
ne  perdrait  pas  beaucoup  de  son  étrangeté,  si  nous 
pouvions  faire  l'hypothèse  que  les  animaux  se  sont 
transformés  en  même  temps  que  les  couches  ?  Avec 
une  telle  hypothèse,  la  continuité  de  la  vie  serait  au 
moins  garantie. 

Les  indices  géographiques  et  géologiques  en  faveur 
de  la  théorie  de  la  descendance  sont  des  faits  em- 
pruntés à  d'autres  sciences  que  la  biologie  elle-même; 
des  faits  qui  ne  concernent  pas  le  vivant,  mais 
seulement  des  choses  en  relation  avec  le  vivant.  Cette 
remarque  n'est  pas  sans  importance  au  point  de  vue 
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logique,  car  elle  montre  que  ce  n'est  pas  la  biologie 
seule  qui  a  conduit  à  l'hypothèse  du  transformisme. 
Si  c'était  le  cas,  le  transformisme  ne  serait  qu'une 
simple  hypothèse  ad  hoc;  mais  cela  n'est  point, 
quoique  par  ailleurs  nous  soyons  fort  éloignés  d'ac- 
corder que  l'hypothèse  du  transformisme  repose  sur 
une  causa  vera. 

Le  second  groupe  de  faits  qui  appuie  la  théorie  de 
la  descendance  nous  est  fourni  par  la  biologie  elle- 
même,  la  biologie  proprement  dite  ayant,  en  effet,  des 
aspects  sur  lesquels  rhy[)otlièse  de  la  descendance 
jette  une  certaine  lumière. 

Il  ne  peut  naturellement  être  question  ici  que  de 
faits  se  rapportant  aux  différences  spécifiques,  de 
faits  appartenant  au  domaine  de  la  systématique. 
Dans  la  constitution  essentielle  du  système  des  orga- 
nismes, il  y  a  quelque  chose  qui  rend  vraisemblable 
la  théorie  de  la  descendance,  c'est  que  le  système 
des  animaux  et  des  plantes  repose  sur  un  principe 
qu'on  peut  appeler  «  le  principe  de  la  gradation  des 
ressemblances  et  des  dissemblances  »;  ses  catégories 
ne  sont  pas  coordonnées,  mais  bien  subordonnées  les 
unes  aux  autres,  en  degré  et  en  importance;  et  c'est 
selon  des  valeurs  tout  à  fait  dilTérentes  que  les  dis- 
semblances y  sont  disposées. 

Or,  ce  caractère  deviendrait,  sans  doute,  plus  com- 
préhensible si  nous  supposions  cjue  la  gradation  des 
ressemblances  et  des  dissemblances  syslématicjues 
correspond  à  une  parenté  d'origine,  qui  irait  égale- 
ment suivant  une  certaine  gradation. 
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SUR    UNE    HYPOTHESE    ACCESSOIRE    INHERENTE 
A    TOUTE    THÉORIE    DE    LA    DESCENDANCE. 

Nous  avons  jusqu'à  présent  employé  des  mots  très 
indéterminés  et  très  métaphoriques,  pour  décrire  ce 
qu'on  pourrait  nommer  la  valeur  logique  de  la  théorie 
de  la  descendance,  pour  désigner  son  importance  en 
tant  qu'explication.  Nous  avons  parlé  des  «  éclaircis- 
sements »  qu'elle  apporte,  de  la  «  lumière  »  qu'elle 
jette  sur  beaucoup  de  difficultés. 

C'est  à  dessein  que  nous  avons  employé  ces  expres- 
sions. Il  est  en  effet  extrêmement  important  de  se 
rendre  clairement  compte  que  partout  où  l'hypothèse 
du  transformisme  entre  enjeu  pour  éclairer  n'importe 
quel  domaine  de  la  systématique,  il  faut  ajouter  à  la 
simple  notion  de  la  descendance  une  hypothèse 
d'appui  particulière,  cachée,  il  est  vrai,  et  inconsciente. 
Et  il  faut,  en  fait,  que  cette  hypothèse  d'appui  soit 
formée  dès  le  commencement,  sans  aucun  égard  aux 
problèmes  plus  spéciaux  de  la  descendance  :  c'est  là 
une  condition  préalable  sans  laquelle  le  transfor- 
misme ne  pourrait  fournir  aucune  sorte  d'explication 
en  général. 

Pour  que  la  théorie  d'après  laquelle  les  organismes, 
malgré  leurs  dissemblances,  sont  parents  entre  eux  par 
l'origine,  ait  vraiment  une  valeur  explicative,  il  faut  de 
toute  nécessité  supposer,  en  chaque  cas,  que  les  chan- 
gements qui  ont  conduit  la  forme  spécifique  A  à  la 
forme  spécifique  B  ont  été  de  telle  nature  qu'ils  ont 
transformé  seulement  en  partie  la  forme  primitive  A; 
en  d'autres  termes  :  les  ressemblances  entre  A  et  B 
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ne  doivent  jamais  avoir  été  obscurcies  par  leurs  dis- 
semblances. 

C'est  seulement  avec  cette  hypothèse,  qui  est  une 
nouvelle  hypothèse  ajoutée  à  la  théorie  de  la  descen- 
dance proprement  dite  —  une  hypothèse  d'appui  qui 
concerne  la  nature  même  de  la  transformation,  —  c'est 
seulement  avec  cette  hypothèse,  presque  dissimulée, 
qu'il  est  possible  de  dire  que  la  théorie  du  transfor- 
misme «  explique  »  en  quelque  manière  les  faits  de  la 
géographie,  de  la  géologie  et  de  la  systématique  bio- 
logique. 

Donc  ce  qui  se  trouve  «  expliqué  »  par  l'hypo- 
thèse de  la  descendance  (y  compris  la  supposition 
accessoire  qu'au  cours  de  la  transformation  les 
ressemblances  l'ont  toujours  emporté  sur  les  dissem- 
blances), c'est  le  fait  qu'effectivement,  aussi  bien 
dans  la  Paléontologie,  dans  la  faune  et  la  flore  de 
certains  groupes  insulaires  et  continentaux  que 
dans  les  diverses  catégories  du  système  organique, 
les  ressemblances  l'emportent  sur  les  dissemblances. 
Les  ressemblances  sont  ainsi  «  expliquées  »,  c'est-à- 
dire  que  nous  concevons  qu'elles  reposent  toutes  sur 
un  seul  et  môme  principe  :  sur  le  principe  de  l'héré- 
dité; et  ainsi  nous  avons  un  problème  à  la  place  d'un 
nombre  infini  de  problèmes.  C'est  là-dessus  cjuc 
Wigand  a  accordé  à  la  théorie  de  la  descendance 
qu'elle  procure  «  une  réduction  niinn'riipie  des  pro- 
blèmes ». 

En  même*  temps  (jiir  nous  ('oiiijMenons  ce  (juc-X- 
plique  la  théorie  de  la  desrciHlance,  à  l'aide  de  son 
hypothèse  d'appui,  nous  comprenons  aussi  ce  (pii  ne 
peut   pas   être   éclairci    |)ar  rllr  :    h»s  dissemblances 
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présentées  par  les  organismes,  demeurent  tout  aussi 
inintelligibles,  quand  même  nous  savons  que  l'héré- 
dité est  responsable  de  ce  qui  chez  eux  est  semblable 
et  analogue.  Et  maintenant  il  ne  peut  y  avoir  aucun 
doute  que  les  dissemblances  sont  ce  qu'il  y  a  de  plus 
important  dans  le  domaine  de  la  systématique  ;  s'il 
n'y  avait  que  des  ressemblances,  il  n'y  aurait  certes 
pas  de  problème  systématique,  car  aucun  «  système  » 
n'existerait.  Soyons  donc  satisfaits  qu'il  y  ait  des  res- 
semblances parmi  les  dissemblances  du  système  et 
que  ces  ressemblances  soient  expliquées  en  un  cer- 
tain sens;  mais  n'oublions  jamais  ce  qui  reste  encore 
inexpliqué;  et  c'est  ce  que,  par  malheur,  on  oublie 
trop  souvent. 


FAIBLE  VALEUR  DE   LA   PHYLOGENIE   PURE. 

Nous  sommes  ainsi  conduits  au  côté  négatif  du 
transformisme,  après  avoir  examiné  son  côté  positif  : 
sans  une  connaissance  réelle  des  facteurs  qui  entrent 
en  jeu  dans  la  transformation,  en  d'autres  termes, 
sans  connaissance  de  la  loi  de  transformation,  la 
simple  théorie  de  la  descendance  laisse  pratiquement 
le  problème  de  la  systématique  au  point  même  où 
elle  Ta  trouvé,  et  elle  n'apporte  rien  pour  sa  solution. 
Cela  est  fort  regrettable,  mais  c'est  la  vérité. 

Qu'on  imagine  que  la  géologie  historique  ne  pos- 
sède absolument  aucune  connaissance  des  facteurs 
physiques  et  chimiques  qui  entrent  en  jeu  dans  les 
problèmes  qu'elle  étudie  :  est-ce  qu'elle  nous  fourni- 
rait autre  cliose    qu'une    suite   de    faits   absolument 
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incompréhensibles  ?  Ou  qu'on  suppose  que  tous  les 
défenseurs  de  la  cosmogonie  de  Kant  ou  de  Laplace 
soient  sans  la  moindre  connaissance  de  la  méca- 
nique :  que  signifierait  alors  cette  théorie  ?  Ou  encore, 
qu'on  imagine  que  nous  connaissions  tout  rensemble 
de  rhistoire  humaine,  mais  sans  avoir  absolument 
aucune  notion  de  psychologie  :  que  posséderions- 
nous  alors,  sinon  des  faits  et  encore  des  faits,  sans 
nulle   trace  d'explication  ? 

C'est  dans  une  telle  situation  que  se  trouve  main- 
tenant la  prétendue  phyFogénie.  Si  elle  se  fonde 
seulement  sur  la  notion  de  descendance,  alors  elle 
n'explique  en  réalité  absolument  rien.  C'est  à  ce  point 
de  vue  que  le  philosophe  Liebmann  reprochait  à  la 
phylogénie  de  ne  pouvoir  rien  fournir  qu'une  «  galerie 
d'ancêtres  ».  Et  d'autre  part,  cette  galerie  d'ancêtres, 
fournie  par  la  phylogénie,  ne  nous  offre  pas  une 
seule  fois  la  garantie  d'une  certitude  de  fait  ;  au 
contraire,  elle  est  aussi  incertaine  que  possible  et 
excessivement  éloignée  de  ressembler  à  un  fait. 
Car  il  n'y  a  pas  de  principes  certains  et  rationnels 
sur  lesquels  la  phylogénie  puisse  reposer,  elle  n'est 
qu'un  champ  ouvert  aux  spéculations  de  la  fantaisie. 
Comment  pourrait-il  en  être  autrement,  là  où  tout  se 
fonde  sur  des  présuppositions,  auxcjuelles  manque 
même  le  principe  conducteur  ? 

Je  ne  voudrais  pas  que  ma  critique  de  la  phy- 
logénie (lonnAt  lieu  à  un  malentendu,  .l'accorde 
complètement  que,  dans  certains  cas,  il  doit  être 
possible  de  reconstituer  avec  quelque  vraisemblance, 
l'histoire  phylogénétiquc  de  petits  groupes,  dans  le 
cas  où  certaines  données  paléontologiques  appuirnt 
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les  faits  de  l'anatomie  comparée  pure;  et  je  ne  fais  pas 
non  plus  de  difficulté  pour  reconnaître  à  une  telle 
élucidation  une  certaine  valeur  en  ce  qui  concerne  la 
découverte  future  des  vraies  «  lois  »  de  la  descen- 
dance, surtout  si  l'on  ajoute  à  cela  le  peu  que  nous 
savons  sur  les  mutations. 

Mais  avec  la  Phylogénie  de  grand  style  il  en  va 
autrement.  Plus  éloquemment  que  toute  espèce  de 
polémique,  parle  ici  le  fait  d'avoir,  par  exemple,  déjà 
«  démontré  »  que  les  Vertébrés  descendent  :  l^  de 
l'Amphioxus  ;  2**  des  Annélides  ;  3*^  des  Vers  du  type 
Sagita  ;  4^  des  Arachnides  ;  5^  du  groupe  crustacé 
des  Limules  et  6^^  des  larves  des  Échinodermes  ;  — 
autant  du  moins  que  je  connaisse  cette  sorte  de  littéra- 
ture, avec  laquelle,  à  la  vérité,  je  ne  suis  pas  très  fami- 
liarisé. Emile  Dubois-Reymond  a  dit  un  jour  que  la 
phylogénie  de  cette  sorte  possède  à  peu  près  la 
même  valeur  scientifique  que  les  arbres  généalogiques 
des  héros  d'Homère  ;  et  je  crois  que  nous  pouvons 
sans  réserve  adhérer  à  cette  opinion. 


HISTOIRE   ET  SYSTEMATIQUE. 

Il  faut  maintenant  consacrer  quelques  mots  aux 
rapports  de  l'histoire  et  de  la  systématique  dans  le 
domaine  de  la  biologie.  N'y  a-t-il  pas  une  contradic- 
tion entre  le  développement  historique  et  un  système 
véritablement  rationnel,  tel  que  nous  l'attendons 
néanmoins  pour  la  biologie  de  l'avenir  ?  En  aucune 
manière.  Un  ensemble  de  dissemblances  se  présente 
à  un  point  de  vue   tout  à  fait  différent,  sçlon  qu'il 
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forme  l'objet  d'un  système  ou  qu'il  est  considéré 
d'après  sa  réalisation  dans  le  temps.  Nous  disions 
plus  haut  que  la  chimie,  au  moins  dans  quelques- 
unes  de  ses  branches,  s'approche  fort  près  du  type  de 
son  système  rationnel  ;  mais  pourtant  les  éléments  de 
ce  système  se  sont  en  même  temps  formés  d'une 
manière  historique  (quoique,  naturellement,  pas  par 
le  moyen  de  la  génération)  ;  car  il  est  clair  que  les 
conditions  géologiques  des  temps  antérieurs  n'ont 
pas  permis  l'existence  de  certaines  combinaisons 
chimiques  qui  nous  sont  aujourd'hui  connues.  Malgré 
cela,  ces  combinaisons  ont  leur  place  dans  le  système. 
Et  d'un  autre  côté,  il  peut  y  avoir  beaucoup  de  sub- 
stances que  la  systématique  chimique  connaît  théori- 
quement, mais  qui  n'ont  jamais  pu  être  j)roduites,  à 
cause  de  l'impossibilité  de  réaliser  les  conditions 
nécessaires  à  leur  production  ;  et  toutefois  ces 
«  substances  existent  ».  L'  «  existence  »,  au  sens 
de  la  systématique,  est,  tout  comme  l'existence  des 
lois  naturelles,  indépendante  diui  lieu  particulier  et 
d'un  temps  particulier.  Nous  sommes  ici  en  présence 
d'une  sorte  d'existence  platonicienne;  cette  espèce 
d'existence  idéale  n'est  naturellement  |)as  contredite 
parce  que  la  réalité  vient  s'y  ajouter. 

Ainsi  le  problème  de  la  systémati([ue  demeure 
entier,  (jue  la  théorie  de  la  descendance  soit  vraie  ou 
qu'elle  soit  fausse.  Le  problème  que  constitue  l'en- 
semble des  dissemblances  des  êtres  vivants  est  tou- 
jours là,  (ju'on  puisse  ou  non  h'  lésondrr  «Mise  fondanl 
sur  un  principe  général,  el  (|ue  ce  principe  soit  ce 
(ju'on  voudra.  Maintenant,  comme,  en  fail,  le  système 
organit|U('  s'est  très  vraisiMnblablcnicnt  réalisé  par  un 
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développement  historique,  par  la  descendance,  il  est 
vraisemblable  aussi  qu'un  jour  l'analyse  des  facteurs 
causals,  qui  ont  joué  un  rôle  dans  cette  histoire, 
servira  à  élucider  le  principe  de  la  systématique 
elle-même. 

Jetons  à  présent  un  coup  d'œil  sur  les  diverses 
sortes  d'hypothèses  qu'on  a  proposées,  pour  résoudre 
la  question  comment  une  descendance  des  orga- 
nismes est  possible  en  général.  Nous  savons  du 
reste  que  la  théorie  du  transformisme  n'a  pas  grande 
signification  en  elle-même,  si  une  représentation 
au  moins  hypothétique  de  la  nature  des  facteurs 
de  transformation  n'est  pas  possible  ;  et  de  fait, 
presque  tous  ceux  qui  ont  défendu  la  théorie  de  la 
descendance  dans  son  ensemble  ont  aussi  cherché, 
pour  cette  raison  même,  à  se  figurer  la  manière  dont 
les  organismes  sont  parvenus  aux  dissemblances 
qu'ils  présentent  dans  l'état  actuel. 


III.  —  LES  THEORIES   TRANSFORMISTES 


DARWINISME    ET    LAMARCKISME. 

Nous  devons  maintenant  considérer,  ne  fût-ce  ([iie 
très  rapidement,  les  deux  grandes  constructions  théo- 
riques qui  ont  dominé,  sans  aucun  conteste,  la  doctrine 
de  la  descendance  au  cours  du  dernier  demi-siècle, 
je  veux  dire  le  Darwinisme  et  le  Lamarckisme, 
théories,  il  est  bon  de  le  noter  au  préalable,  qui  dans 
leur  forme  dogmatique  actuelle  sont  loin  d'être  iden- 
tiques aux  vues  personnelles  de  Charles  Darwin  et 
Jean-Baptiste  Lamarck. 

Le  darwinisme  comporte  deux  parties  distinctes, 
logiquement  tout  à  fait  différentes  :  la  théorie  de  la 
sélection  naturelle  et  la  théorie  de  la  variabilité  for- 
tuite, sans  aucun  principe  directeur  comme  point 
de  départ  du  changement  des  formes  spécifiques. 

La  théorie  de  la  sélection  naturelle  prétend  que, 
par  suite  de  l'extrême  rapidité  avec  laquelle  se  nml- 
tiplient  les  organismes,  il  se  produit  beaucoup  j>lus 
d'individus  qu'il  n'en  peut  subsister  par  rapport 
à  la  place  donnée  et  à  la  nourriture  donnée;  (|ue,  par 
suite,  une  ((  lutte  pour  l'existence  »  a  lieu  entre  h's 
organismes,  dont  ceux-là  seulement  sortent  vic- 
torieux qui,  à  queNjuc  point  de  vue,  ont  une  confor- 
mation  mieux  adaptée  aux  conditions  de  la  vie  (|ue 
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celle  de  leurs  compagnons.  De  la  manière  dont  les 
différences  individuelles  prennent  naissance,  la  théo- 
rie de  la  sélection  comme  telle  ne  dit  rien. 

Or,  comme  G.  Wolff  principalement  l'a  fait 
remarquer,  il  ne  va  nullement  de  soi  que  la  sur- 
vivance d'un  petit  nombre  d'individus  parmi  beau- 
coup d'autres  repose  toujours  sur  un  avantage  dans 
l'organisation  et  pas  plutôt  sur  un  avantage  dans 
la  situation  accidentelle  :  dans  un  accident  de  che- 
min de  fer,  n'est-ce  pas  bien  évidemment  les  individus 
les  mieux  placés  qui  survivent,  et  nullement  les  plus 
forts?  En  second  lieu,  il  est  clair  que  la  sélection 
n'est  qu'un  facteur  négatif,  un  facteur  de  destruction, 
jamais  un  facteur  positif,  un  facteur  de  création. 
Ceux  qui  s'imaginent  que  l'origine  des  formes  vivan- 
tes spécifiques  est  «  expliquée  »  par  la  sélection  con- 
fondent la  raison  suffisante  de  la  non-existence  de  ce 
qui  nest  pas  avec  la  raison  suffisante  de  l'existence 
de  ce  qui  est  réalisé  en  fait.  Comme  l'a  fait  observer 
Naegeli,  c'est  comme  si,  à  la  question:  «  Pourquoi  cet 
arbre  a-t-il  ces  feuilles?  »,  on  répondait  en  disant: 
«  Parce  que  le  jardinier  ne  les  a  pas  coupées.  » 

Comme  facteur  positif  de  la  descendance,  le  dar- 
winisme n'envisage,  comme  il  a  déjà  été  dit,  que 
la  variation  fortuite,  absolument  indéterminée  en 
grandeur  et  en  direction,  et  qui  doit  reposer,  en  der- 
nière analyse,  sur  des  différences  de  nutrition  acci- 
dentelles. 

Ce  facteur  peut,  à  tout  prendre,  avoir  joué  un  rôle 
dans  la  production  de  différences  spécifiques  n'ayant 
trait  qu'à  la  quantité,  par  exemple,  ou,  si  l'on  veut, 
au  degré    de  la  coloration  ;  au  moins  si  l'on  admet 
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hypothétiquement  que  les  variations  quantitatives 
comme  telles  se  laissent  d'abord  fixer,  et  ensuite 
intensifier  par  l'hérédité,  ce  qui  n'est  pas  démontré. 

Mais  riiypothèse  d'une  variabilité  fortuite  comme 
unique  source  de  la  diiïérencialion  spécifique  n'ex- 
plique absolument  pas  les  phénomènes  suivants: 

Origine  de  nouveaux  organes  ; 

Harmonie  des  parties  du  corps  entre  elles  ; 

Harmonie  entre  individus  dillerents,  par  exemple 
entre  les  deux  sexes  ou  entre  les  insectes  et  les  fleurs; 

Caractères  de  pure  organisation  systématique, 
comme  tels  sans  aucune  utilité. 

A  cela  s'ajoute  que  la  variabilité  fortuite  est  radica- 
lement incapable  d'expliquer  le  fait  que  le  système 
des  organismes  est  précisément  un  système,  c'est- 
à-dire  un  ordre,  et  non  pas  un  chaos. 

Enfin  le  pouvoir  de  restitution  des  organismes, 
par  exemple  le  phénomène  bien  connu  de  la  régéné- 
ration, ne  peut  nullement  s'expliquer  d'une  manière 
darwinienne  ;  bien  plus,  la  théorie  entre  ici  dans 
le  domaine  du  ridicule,  car  elle  devrait  partir  de 
ce  point  que  ces  individus-là  seulement  ont  survécu 
un  jour,  qui  par  suite  d'une  raison  quelconque  «  pos- 
sédaient »  un  manfjuc,  une  (lë/icience!  Sans  cela,  la 
faculté  de  la  régénération  iraiirail  jamais  pu  rirr 
acquise  ! 

La  complète  banqueroute  du  darwinisme,  comme 
théorie  générale  de  la  descendance,  est  donc  tout 
à  fait  hors  de  doute. 

Le  lamarclvism(\  lui,  rend  roigain^iiH-  actif  là 
où    le   darwinisme   le   sup[>()S('    jjjis^if.   O    n'est   pas 
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la  sélection  et,  après  elle,  l'hérédité  qui  doivent  fixer 
les  variations  accidentelles  ;  c'est,  par  exemple,  un 
principe  psychologique,  un  vouloir  fondé  sur  des 
jugements  dans  l'organisme  lui-même  ;  l'organisme 
retient  et  fixe  ainsi,  d'une  manière  active,  les  varia- 
tions qui  lui  sont  utiles,  parmi  le  flux  des  variations 
qui  sont  supposées  se  produire  continuellement  et 
d'une  manière  toute  fortuite.  En  cela  le  lamarckisme, 
principalement  sous  la  forme  moderne  que  A.  Pauly 
lui  a  donnée,  est  vitaliste,  tandis  que  le  darwinisme 
est  essentiellement  matérialiste.  Mais,  notons-le  bien,, 
c'est  toujours  le  hasard  qui  seul  produit  les  varia- 
tions ainsi  «  choisies  »,  quand  il  se  trouve  qu'elles 
satisfont  des  besoins  de  l'organisme.  A  côté  de  la 
fixation  active  de  différences  accidentelles,  l'usage  et 
le  non-usage  des  organes  jouent  aussi  un  rôle  essen- 
tiel dans  la  théorie  lamarckienne  :  le  fait  de  1'  «  adap- 
tation fonctionnelle  »  est  certes  bien  connu,  le  fait 
par  exemple  que  les  muscles  d'un  gymnaste  devien- 
nent particulièrement  puissants.  Par  malheur,  de 
l'hérédité  de  tels  résultats  d'adaptation  nous  savons 
aussi  peu  que  rien.  Et  c'est  1'  «  hérédité  des  caractères 
acquis  »  qui  forme  le  centre  de  la  théorie  lamarckienne. 
De  toutes  les  discussions  auxquelles  ce  problème 
a  donné  lieu  et  que  Weismann  surtout  a  eu  le  mérite 
die  susciter,  il  ressort  que  pas  un  seul  cas  d'hérédité 
d'une  propriété  acquise  n'a  été  réellement  démontré. 
Hypothétiquement,  toutefois,  il  y  a  peut-être  moyen 
d'admettre  l'hérédité  des  caractères  acquis,  lorsque  les 
agents  qui  ont  provoqué  ces  caractères  ont  agi  dans 
le  môme  sens  au  cours  de  nombreuses  générations. 
Sur  quoi  fonder  une  telle  hypothèse? 
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Les  expériences  sur  la  virulence  et  la  couleur  des 
bactéries  ne  prouvent  rien,  car  il  ne  s'agit  là  que 
de  multiplication  par  simple  division,  et  non  de  repro- 
duction héréditaire  proprement  dite.  Les  modifica- 
tions, produites  sous  l'inlluence  de  la  chaleur,  et 
observées,  chez  les  papillons,  par  Standfuss  et  Fischer, 
ne  sont  pas  non  plus  probantes,  car  on  peut  supposer 
que  la  chaleur  a  détruit  ou  altéré  certains  moyens  mor- 
phogénétiques qui  se  trouveraient  présents  non  seule- 
ment dans  le  soma,  mais  aussi  dans  les  cellules 
reproductrices.  Les  indices  favorables  à  Thypothèse 
en  question  se  rencontrent  plutôt  dans  quelques  expé- 
riences sur  des  végétaux  qui,  placés  dans  certaines 
conditions,  présentent  des  modifications,  et  qui  ne 
perdent  ces  modifications  que  progressivement,  au 
bout  d'un  certain  nombre  de  générations.  C'est 
ainsi  que  Sadebeck  (1),  en  cultivant  sur  un  sol  nor- 
mal la  variété  d'Adianlum  qui  se  développe  dans  un 
terrain  à  serpentine,  a  constaté  que  cette  variation 
ne  retourne  que  peu  à  peu  au  type  normal  et  ne 
perd  ses  caractères  propres  qu'à  la  cinquième  géné- 
ration (2).  Ceci  permet  de  supposer  que  dans  certains 
cas,  et,  au  cours  de  nombreuses  générations,  des 
caractères    nouveaux   peuvent  être   fixés   pai-   l'orga- 

(1)  Sadkbkck,  Berichle  iibcr  die  Silzunf/.  ilfs  des.  /'.  Bol., 
Hamburg  1887,  3.  Hcl'l. 

2.  KaiiMiierer  (Arcli.  1".  Knlw.  Mccli.  *2r»,  l'.t07,  p.  7>  a  piibfié 
récemnieiil  des  expériences  très  imporlaiiles  sur  riiérédilé 
des  inodilications  ac(jnises  se  rapportant  à  certaines  parlicn- 
larités  de  la  reproduction  de  Salamundra  alra  et  S.  ninciilasn. 
Dans  ce  cas,  il  sendjle  assez  peu  prol)al)k\  mais  non  cepen- 
dant lout  à  fait  impossible,  que  les  cellules  germinatives 
n'aient  pas  été  inlluencées  directement   par  Tai^'enl  externe. 
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nisme.  Avec  une  telle  hypothèse,  certaines  struc- 
tures histologiques  dont  l'adaptation  est  innée,  par 
exemple  celle  des  os,  seraient  explicables  d'une  ma- 
nière lamarckienne  (1). 

Mais  le  lamarckisme  ne  peut  rien  expliquer  de  plus. 
Le  lamarckisme  attribue  au  hasard,  tout  comme  le 
darwinisme,  la  première  origine  de  toute  différencia- 
tion spécifique.  Il  fait  de  l'organisation  spécifique 
un  résultat  de  variations  accidentelles.  C'est  pourquoi 
valent  contre  lui  absolument  les  mêmes  arguments 
que  nous  avons  avancés  contre  la  théorie  darw^i- 
nienne  du  hasard.  Lui,  non  plus,  n'explique  nullement 
ce  qui  touche  en  propre  à  l'organisation  et  à  l'har- 
monie dans  les  organismes,  c'est-à-dire,  en  résumé, 
cette  intégralité  que,  malgré  les  différences  spéci- 
fiques, ils  présentent  toujours.  Lui  aussi,  il  se  trouve, 
pour  expliquer  l'origine  de  nouveaux  organes  et  le  fait 
de  la  restitution  (dont  le  processus  est  parfait  dès 
V origine),  comme  ce  que  G.  Wolff  appelle  la  finalilé 
primaire,  radicalement  impuissant,  —  tout  à  fait 
comme  le  darwinisme.  Il  est  enfin,  pour  le  la- 
marckisme comme  pour  le  darwinisme,  des  cas  oii  la 
théorie  se  trouve  aboutir  à  une  vraie  absurdité;  c'est 
par  exemple,  le  cas  des  abeilles,  des  termites  et  des 
fourmis,    chez   lesquelles    existent  un    ou    plusieurs 

1.  C.  Ern.  Baer  distingue  clairement  entre  le  type,  le  degré 
d'organisation  et  la  structure  histologique.  Ces  trois  points 
doivent  en  effet  être  envisagés  séparément.  Le  troisième,  seul, 
est  du  type  adaptatif.  Chacun  d'eux  peut  être  indépendant  des 
autres.  L'Annelé  peut  être^  au  point  de  vue  histologique, 
aussi  hautement  adapté  qu'un  Vertébré  supérieur;  ce  n'en 
est  pas  moins  un  type  inférieur.  Ce  type  est  encore  d'un  degré 
d'organisation  au-dessous  des  Radiolaires. 
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types  d'individus  d'organisation  spécialisée,  mais 
exclus  des  fonctions  reproductrices.  Gomment  de 
telles  formes  ont-elles  pu  se  produire  d'après  le 
schéma  lamarckien?  Faut-il  dire  que  ces  individus 
sans  descendants  ont  «  choisi  »  le  moyen  que  le 
hasard  leur  offrait  ainsi  de  satisfaire  leurs  besoins, 
et  l'ont  transmis?  —  A  qui? 


LES    RESULTATS    DL    TRANSFORMISME 
ET    LES    PROBLÈMES    Qu'lL    LAISSE    SANS    SOLUTION. 

Ce  que  les  deux  grandes  théories  du  transformisme 
acluellement  en  cours  ont  éclairci  jusqu'à  un  certain 
point  n'est  rien  de  plus  que  ceci  :  il  se  peut  que  les 
dissemblances  systématiques  7;//  consisieni  en  sim- 
ples différences  de  quaniiié^  d'intensité  ou  de  nombre 
se  soient  produites  sur  la  base  de  la  variabilité  habi- 
tuelle ;  au  moins,  si  nous  pouvons  supposer  qu'en 
de  tels  cas  l'hérédité  a  été  en  état  de  fixer  sans  réver- 
sion de  semblables  variations  fluctuantes,  ce  qui, 
comme  nous  le  répétons  encore  une  fois,  n'est 
pour  le  moment  absolument  pas  démontré.  La 
sélection  naturelle  a  pu  entrer  en  jm  ihms  ce  pro- 
cessus, en  éliminant  tous  les  individus  qui  ne  possé- 
daient pas  le  caractère  ulih;  en  question.  C'est  là,  dans 
une  explication  du  transforniisnie,  la  partie  dariri- 
nienne  qu'on  peut  accorder  hypothétiquement.  D'un 
autre  côté,  des  étals  dadaplion  histologique  innée 
peuvent  hypothétiquement  être  mis  sur  le  compte  de 
l'hérédité  des  caractères  accjuis  par  l'activité  propre 
de   l'organisme,  au  cas   où  ce   processus  aurail  dur»' 
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tout  le  long  de  nombreuses  générations.  En  cela 
consiste  la  contribution  lamarckienne  à  la  théorie  de 
la  descendance. 

Mais  ni  les  explications  de  Darwin,  ni  celles  de 
Lamarck  ne  fournissent  rien  de  plus  à  cette  théorie. 
Il  s'en  suit  que  presque  tout  reste  encore  à  faire  ;  car 
nous  n'avons  présentement  aucune  hypothèse  pour 
fonder  une  systématique  quelconque,  c'est-à-dire 
pour  expliquer  les  dissemblances  qui  portent  pro- 
prement sur  l'organisation  et  pour  tout  ce  qui  con- 
cerne les  types  comme  tels  et  le  degré  de  complication 
de  ces  types,  lesquels  sont  tous  les  deux,  type  et 
degré  de  complication,  indépendants  de  l'adaptation 
histologique  (1). 

Connaissons-nous  maintenant  quelques  faits  qui 
soient  propres  à  éclaircir  ce  problème?  Ce  que  nous 
connaissons,  en  fait,  sur  une  déviation  quelconque  de 
l'hérédité,  c'est-à-dire  sur  des  différences  innées 
entre  parents  et  descendants,  dans  la  mesure  où  cela 
touche  à  ce  qui  regarde  en  propre  l'organisation,  est 
autant  que  rien  :  nous  ne  connaissons  que  les  quelques 
faits  observés  par  de  Vries  et  les  expériences  des 
jardiniers  et  des  éleveurs.  Ces  faits  témoignent  peut- 
être  en  faveur  de  la  possibilité  d'une  variation  discon- 
tinue, c'est-à-dire  d'une  vraie  mutation  qui  se  produit 
de    l'intérieur    à    l'extérieur,    suit    certaines    lignes 

1.  Les  darwiniens  ont  très  souvent  dit  que  le  lamarckisme 
ne  peut  expliquer  que  les  cas  d'adaptivité  qui  se  rapportent 
au  fonctionnement  actif,  mais  noh  ceux  qui  se  rapportent 
aux  caractères  adaptatifs  passifs,  par  exemple  le  «  mimé- 
tisme ».  Cet  argument,  me  semble-l-il,  ne  porte  pas  contre 
le  néo-lamarckisme  particulier  de  Pauly. 
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architectoniqucs  et  conduit  à  des  résultats  constants  : 
mais  le  reste,  c'est-à-dire  tout,  au  regard  d'une  vraie 
théorie  de  la  descendance,  doit  être  pour  ainsi  dire 
entièrement  abandonné  au  goût  de  l'auLeur  qui  écrit 
sur  la  théorie  de  la  vie.  Et  même,  à  la  vérité,  ce  seul 
et  unique  fondement  sérieux  du  transformisme,  le 
concept  de  mutation,  a  été  ébranlé  par  de  nouvelles 
recherches,  en  particulier  par  celles  de  Ivlebs,  ou 
pour  le  moins,  privé  par  elles  de  sa  pleine  certitude. 
On  peut  dire  qu'un  tel  état  de  choses  est  très  anii- 
scieniifique,  mais  il  n'est  pas  possible  d'admettre 
qu'il  en  soit  aujourd'hui  autrement. 

Et  de  fait  :  pres([ue  tous  ceux  qui  se  sont  occupés 
sans  idées  préconçues  du  problème  du  transfor- 
misme ont  accordé  qu'il  en  va  ainsi.  Lamarck  lui- 
môme  voyait  bien  qu'une  sorte  de  loi  d'organisation 
doit  être  le  fondement  de  tout  transformisme,  et  il 
est  bien  connu  que  Naegeli,  KoUiker,  W'igand,  Eimer 
et  beaucoup  d'autres  se  sont  employés  à  rechercher, 
par  voie  d'hypothèses,  une  loi  originale  régissant  la 
phylogénie.  Mais  une  étude  approfondie  de  toutes 
ces  lois  nous  serait  de  peu  d'utilité,  car  toutes,  mal- 
heureusement, ne  servent  à  rien  dr  plus  cpi'à  nirltrr 
clairement  en  évidence  le  simple  fnil  ([u'il  l'aiil.  si 
nous  voulons  faire  la  supposition  de  la  ilescendance 
en  général,  qu'une  certaine  loi  d'organisation  incon- 
nue ait  joué  un  rôle  dans  la  phylogénie. 

11  est  im|)orlant  de  remarquer  que,  même  nu  d;n- 
winisle  convaincu  comme  Wallace,  qui,  comme  on 
le  sait,  découvrit  indépendamment  le  |)rincipe  de 
l'élimination,  admettail  une  exeoplion  à  s(»s  j)rineipes 
transformistes,  au  moins  j)()ur  un   (•;!>,  crhii  dr  lOi  i- 
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gine   de    l'homme.    Mais    une    exception   suffit    pour 
détruire  l'universalité  d'une  doctrine. 

Comme  nous  nous  sentons  nous-même  tout  à  fait 
hors  d'état  d'ajouter  n'importe  quelle  hypothèse  par- 
ticulière à  la  proposition  générale  qu'il  doit  y  avoir 
quelque  principe  inconnu  du  transformisme,  si  par 
ailleurs  l'hypothèse  de  la  descendance  en  général 
est  autorisée,  nous  pouvons  terminer  ici  notre  étude 
sur  cette  question. 


LES  DIFFERENTES  THEORIES  TRANSFORiMISTES 

PAR    RAPPORT    A    LA    VALEUR   LOGIQUE    DE    LA    FORME 

ORGANIQUE. 

Nous  n'avons  plus  que  deux  choses  à  considérer: 
la  manière  dont  les  diverses  théories  transformistes 
se  comportent  à  l'égard  du  caractère  logique  des 
formes  organiques  et  la  relation  que  la  notion  d'une 
transformation  des  espèces  en  général  soutient  avec 
le  concept  de  l'entéléchie. 

Nous  savons  que,  dans  leur  forme  dogmatique,  le 
darwinisme  aussi  bien  que  le  lamarckisme  conçoivent 
tous  deux  comme  fortuite,  comme  due  au  hasard,  la 
forme  spécifique  des  animaux  et  des  plantes;  et  c'est 
précisément  par  là  que  ces  deux  théories  prêtent  le 
flanc  à  la  critique  :  c'est  ainsi  qu'on  peut  dire  que, 
pour  le  darwinisme  comme  pour  le  lamarckisme, 
les  formes  organiques  sont  accidentelles  au  vrai  sens 
de  l'expression  forma  accidentalis  des  anciens  logi- 
ciens. D'apî'ès  les  deux  théories,  des  formes  infini- 
ment nombreuses  sont  possibles,  et  il  n'existe  aucune 
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loi  des  formes  spécifiques.  Dans  une  telle  concep- 
tion, la  systématique  perd  naturellement  toute  signi- 
fication réellement  fondamentale.  «  Il  n'y  a  pas  de 
système  rationnel  des  organismes  »,  tel  est  le  dernier 
mot  que  le  darwinisme  et  le  lamarckisme  ont  à  dire 
sur  cette  question. 

Dès  lors,  ce  n'est  pas  seulement  à  l'heure  actuelle, 
c'est  pour  toujours,  que  la  systématique  se  réduit  à 
un  simple  catalogue,  et  cela  en  vertu  de  la  nature 
propre  et  essentielle  des  organismes.  Mais,  notons- 
le,  ce  n'est  pas  parce  que  nos  deux  théories  accor- 
dent la  possibilité  d'un  nombre  infini  de  formes 
qu'elles  arrivent  à  nier,  la  valeur  de  la  systématique, 
c'est  parce  qu'elles  ne  tolèrent  aucune  loi  par  laquelle 
serait  régi  ce  nombre  infini  de  formes;  dans  les  com- 
binaisons chimiques,  il  y  a  aussi,  en  beaucoup  de 
cas,  des  possibilités  indéfinies,  mais  elles  obéis- 
sent à  la  loi  exprimée  dans  la  formule  générale. 
Il  est  étrange  que  ce  soient  justement  les  darwinistes, 
plus  que  tous  les  autres,  (jui,  dans  tous  les  -pays, 
aient  tourné  leurs  soucis  vers  la  systématique.  Ne 
voient-ils  donc  pas  que  ce  qu'ils  cherchent  à  édifier 
ne  peut  se  rapporter,  d'après  leur  |)ro|)re  doctrine, 
qu'à  des  phénomènes  tout  fortuits  ?  Ou  bien  éprou- 
vent-ils, tout  de  même,  certains  scrupules  m  ce 
qui  touche  les  fondements  de  leur  propre  théorie, 
malgré  les  airs  dogmatiques  (pi'ils  alTectent  en  la 
défendant?  Ou  bien  (Micore  est-ce  rintérèt  pour  la 
prétendue  histoire   phylogénéti(|ue  »|ui    les  nitraine? 

Et  maintenant,  en  ce  cpii  concerne  la  valeur  des 
formes  organi(|ues,  il  n'est  j>oint  difficile  d(*  diro 
quelle    signification    attribuerait    à    ces    formes    une 
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théorie  phylogénétique,  tout  opposée  aux  doctrines 
fondées  sur  le  hasard.  Ce  qui  expose  à  la  ruine  ces 
dernières  théories,  ce  qui  les  a  même  conduites  à  ces 
absurdités,  c'est  d'avoir  substitué  le  hasard  aux 
formes  spécifiques  et  nié  toute  loi  des  formes  comme 
telles  ;  il  suit  immédiatement  de  là  que  supposer 
n'importe  quelle  loi  de  transformation,  c'est  nier  le 
caractère  fortuit  des  formes  vivantes. 

Il  ne  s'agit  donc  pas  ici  de  «  forme  accidentelle  ». 
Mais  la  «  forme  essentielle»  est-elle  introduite  par 
cela  même  ?  Et  avec  quelle  signification  pour  la  sys- 
tématique ?  , 


LA  FORME  ORGANIQUE  ET  L  ENTELECHIE. 

Ce  problème  n'est  pas  aussi  simple  qu'il  pourrait 
sembler  d'abord;  il  est  même  insoluble  présentement 
C'est  ici  que  se  pose  la  question  :  quel  est  le  rapport 
entre    le    principe   hypothétique    de    transformation 
avec  notre  cpncept  de  l'entéléchie? 

Nous  savons  que  l'entéléchie,  quoique  non  maté- 
rielle elle-même,  utilise  pourtant  pour  produire  la 
forme  de  chaque  individu  des  matériaux,  fournis  au 
cours  de  la  continuité  matérielle  que  l'hérédité  assure 
de  génération  en  génération.  Qu'est-ce  qui  change 
maintenant  dans  la  phylogénie  ?  Les  matériaux,  c'est- 
à-dire  le  «  moyen  »,  ou  l'entéléchie?  Et  quel  serait  le 
sens  logique  de  la  systématique  en  chacun  de  ces  cas? 

Dans  les  deux  cas  il  y  aurait  naturellement  une  loi 
systématique;  et  par  là,  dans  un  cas  comme  dans 
l'autre,  la  systématique  pourrait  un  jour  etfe  ration- 
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nelle.  Mais  si  le  fadeur  de  transformation  était  lié  à 
ce  qui  est  moyen  dans  la  production  de  la  forme,  on 
pourrait  à  peine  dire  que  la  forme  spécifique  comme 
telle  est  une  essence  primaire.  C'est  l'entéléchie  qui 
serait  cette  essence,  mais  l'entélécliie  en  tant  qu'uni- 
verselle, et  comme  demeurant  toujours  la  même  dans 
son  caractère  intime;  et  les  différences  spécifiques  ne 
seraient  dues  qu'à  un  «  quelque  chose  »  cpii  ne  serait 
pas  la  forme,  mais  seulement  un  moyen  pour  la  forme. 
Maintenant,  à  vrai  dire,  il  me  semble  que  l'harmonie 
qui  se  montre  à  nous  dans  la  production  de  toute 
forme  typique,  normale  ou  régulative,  interdit  d'attri- 
buer les  changements,  supposés  par  le  transfor- 
misme, à  ce  qui  est  moyen  dans  la  j)roduction  de  la 
forme  ;  et,  par  suite,  nous  conclurons  cette  discussion 
sur  les  plus  problématiques  des  phénomènes  de  la 
vie  en  disant  que  nous  croyons  qu'il  est  plus  conforme 
au  caractère  général  de  la  vie,  pour  autant  que  nous 
le  connaissons,  de  rattacher  le  principe  inconnu  du 
transformisme  à  l'entéléchie  rll«>-nîème  et  non  aux 
moyens  qu'elle  emploie.  La  systématique  des  orga- 
nismes serait  alors  propnMnenl  une  syslémali([ue  des 
entéléchies,  et  j)ar  conséquent  les  formes  organiipies 
seraient  des  «  formes  essentielles  »;  l'entéléchie  cons- 
tituerait l'essence  propre  de  la  loiiiie  dans  sa  spéci- 
ficité. En  ce  cas,  le  système  des  organismes  j)ourrait 
naturellement  acquérir  dans  l'avenir  un  caractère 
vraiment  rationnel  :  cl  l'on  pourrait,  un  joui-,  trouvt^r 
un  principe,  —  un  j»riii('i|)('  londé  siii*  l'analys»'  de 
l'entéléchie,  —  qui  rendrait  cornpte  dcî  la  totalité  des 
formes  pf)ssiblrs.  Comme  nous  avons  accord»'  (jue  lo 
lamarckisme  explique  hypothétiijuemenl   l'adaplivité 
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histologique,  et  que  le  darwinisme  rend  compréhen- 
sibles un  certain  nombre  de  différences  quantitatives 
(cette  adaptation  et  ces  différences  étant  naturelle- 
ment et  par  elles-mêmes  de  caractères  fortuits),  il  faut 
en  conclure  que  le  système  rationnel  que  nous  atten- 
dons de  l'avenir  serait  lié  à  certaines  différences 
accidentelles.  Par  suite,  une  des  tâches  les  plus 
importantes  de  la  biologie  systématique  de  l'avenir 
sera  de  découvrir,  au  milieu  d'un  ensemble  de  dissem- 
blances, un  système  vraiment  rationnel  qui  pourra, 
au  premier  regard,  apparaître  comme  nullement 
rationnel,  une  catégorie  de  dissemblances  se  trou- 
vant pour  ainsi  dire  recouverte  par  l'autre. 
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